The population biology of the giant water bug Belostoma flumineum Say (Hemiptera: Belostomatidae) by Flosi, Jeffrey Warren
Retrospective Theses and Dissertations Iowa State University Capstones, Theses andDissertations
1980
The population biology of the giant water bug
Belostoma flumineum Say (Hemiptera:
Belostomatidae)
Jeffrey Warren Flosi
Iowa State University
Follow this and additional works at: https://lib.dr.iastate.edu/rtd
Part of the Entomology Commons
This Dissertation is brought to you for free and open access by the Iowa State University Capstones, Theses and Dissertations at Iowa State University
Digital Repository. It has been accepted for inclusion in Retrospective Theses and Dissertations by an authorized administrator of Iowa State University
Digital Repository. For more information, please contact digirep@iastate.edu.
Recommended Citation
Flosi, Jeffrey Warren, "The population biology of the giant water bug Belostoma flumineum Say (Hemiptera: Belostomatidae) "
(1980). Retrospective Theses and Dissertations. 7326.
https://lib.dr.iastate.edu/rtd/7326
INFORMATION TO USERS 
This was produced from a copy of a document sent to us for microfilming. While the 
most advanced technological means to photograph and reproduce this document 
have been used, the quality is heavily dependent upon the quality of the material 
submitted. 
The following explanation of techniques is provided to help you understand 
markings or notations which may appear on this reproduction. 
1. The sign or "target" for pages apparently lacking from the document 
photographed is "Missing Page(s)". If it was possible to obtain the missing 
page(s) or section, they are spliced into the film along with adjacent pages. 
This may have necessitated cutting through an image and duplicating 
adjacent pages to assure you of complete continuity. 
2. When an image on the film is obliterated with a round black mark it is an 
indication that the film inspector noticed either blurred copy because of 
movement during exposure, or duplicate copy. Unless we meant to delete 
copyrighted materials that should not have been filmed, you will find a 
good image of the page in the adjacent frame. 
3. When a map, drawing or chart, etc., is part of the material being photo­
graphed the photographer has followed a definite method in "sectioning" 
the material. It is customary to begin filming at the upper left hand corner 
of a large sheet and to continue from left to right in equal sections with 
small overlaps. If necessary, sectioning is continued again—beginning 
below the first row and continuing on until complete, 
4. For any illustrations that cannot be reproduced satisfactorily by 
xerography, photographic prints can be purchased at additional cost and 
tipped into your xerographic copy. Requests can be made to our 
Dissertations Customer Services Department. 
5. Some pages in any document may have indistinct print. In all cases we 
have filmed the best available copy. 
University 
Microfilms 
international 
300 N. ZEEB ROAD, ANN ARBOR, Ml 48106 
18 BEDFORD ROW, LONDON WCtR 4EJ, ENGLAND 
8012959 
FLOSI, JEFFREY WARREN 
THE POPULATION BIOLOGY OF THE GIANT WATER BUG BELOSTOMA 
FLUMINEUM SAY (HEMIPTERA: BELOSTOMATIDAE) 
Iowa State University PH.D. 1980 
University 
Microfilms 
Intern ât i O n s I 300 N. Zeeb Road, Ann Arbor, MI 48106 18 Bedford Row, London WCIR 4EJ, England 
PLEASE NOTE: 
I n  a l l  c a s e s  t h i s  m a t e r i a l  h a s  b e e n  f i l m e d  i n  t h e  b e s t  p o s s i b l e  
way from the available copy. Problems encountered with this 
document have been identified here with a check mark . 
1. Glossy photographs 
2. Colored illustrations 
3. Photographs with dark background 
'4. Illustrations are poor copy 
5. °rint shows through as there is text on both sides of page 
6. Indistinct, broken or small print on several pages throughout 
7. Tightly bound copy with print lost in spine 
8. Computer printout pages with indistinct print 
9. Page(s) lacking when material received, and not available 
from school or author 
10, Page(s) seem to be missing in numbering only as text 
follows 
n. Poor carbon copy 
12, Not original copy, several pages with blurred type 
13, Appendix pages are poor copy 
14, Original copy with light type 
15, Curling and wrinkled pages 
16, Other 
niversilv 
Miciorilms 
temarional 
T h e  p o p u l a t i o n  b i o l o g y  o f  t h e  g i a n t  
w a t e r  b u g  B e l o s t o m a  f 1 u m i  n e u m  S a y  
( H e m i p t e r a :  B e l o s t o m a t i d a e )  
b y  
J e f f r e y  W a r r e n  F l o s i  
A  D i s s e r t a t i o n  S u b m i t t e d  t o  t h e  
G r a d u a t e  F a c u l t y  i n  P a r t i a l  F u l f i l l m e n t  o f  t h e  
R e q u i r e m e n t s  f o r  t h e  D e g r e e  o f  
D O C T O R  O F  P H I L O S O P H Y  
M a j o r :  E n t o m o l o g y  
A p p r o v e d  :  
I n  C h a r  M a j o r  W o r k  
F o r  t h e  M a j o r  D e p a r t m e n t  
M e m b e r s  o f  t h e  C o m m i t t e e  
I o w a  S t a t e  U n i v e r s i t y  
A m e s ,  I o w a  
1 9 8 0  
Signature was redacted for privacy.
Signature was redacted for privacy.
Signature was redacted for privacy.
Signature was redacted for privacy.
Signature was redacted for privacy.
Signature was redacted for privacy.
i  i  
T A B L E  O F  C O N T E N T S  
P a g e  
G E N E R A L  I N T R O D U C T I O N  1  
P A R T  I .  T H E  B I O N O M I C S  O F  B E L O S T O M A  5  
F L U M I N E U M  
I N T R O D U C T I O N  6  
M A T E R I A L S  A N D  M E T H O D S  8  
G e n e r a l  m e t h o d s  8  
H a b i t a t  9  
P a r a s i t i s m  1 0  
R E S U L T S  A N D  D I S C U S S I O N  1 2  
D e s c r i p t i o n  o f  s t a g e s  1 2  
S e a s o n a l  c y c l e  a n d  g e n e r a t i o n s  p e r  a n n u m  2 6  
R e p r o d u c t i o n  2 9  
R e s p i r a t i o n  4 0  
D i s t r i b u t i o n  4 6  
H a b i t a t  4 9  
F e e d i n g  5 5  
L o c o m o t i o n  5 8  
B e h a v i o r  6 3  
P a r a s i t i s m  6 4  
S U M M A R Y  7 4  
P A R T  I I .  F L I G H T  M U S C L E  D E G E N E R A T I O N  7 5  
I N T R O D U C T I O N  7 6  
M A T E R I A L S  A N D  M E T H O D S  8 1  
R E S U L T S  A N D  D I S C U S S I O N  8 3  
T e m p e r a t u r e  8 4  
P h o t o p e r i o d  8 6  
N u t r i t i o n  8 6  
F i e l d - c o l l e c t e d  B ^ .  f  1  u m i  n e u m  8 8  
C O N C L U S I O N S  9 5  
i  i  i  
P a g e  
P A R T  I I I .  C I R C A D I A N  O R G A N I Z A T I O N  O F  9 7  
C U T I C L E  
I N T R O D U C T I O N  9 8  
G e n e r a l  s t r u c t u r e  o f  i n s e c t  c u t i c l e  9 9  
S u p e r m o l e c u l a r  a r c h i t e c t u r e  1 0 1  
M e c h a n i c a l  p r o p e r t i e s  1 0 5  
D a i l y  g r o w t h  l a y e r s  i n  s o l i d  e n d o c u t i c l e  1 0 7  
M A T E R I A L S  A N D  M E T H O D S  1 1 1  
R E S U L T S  1 1 4  
C i r c a d i a n  o r g a n i z a t i o n  o f  e x o s k e l e t o n  1 1 4  
C i r c a d i a n  c o n t r o l  o f  d a i l y  g r o w t h  l a y e r s  1 1 5  
E f f e c t s  o f  t e m p e r a t u r e  o n  c u t i c l e  g r o w t h  1 1 7  
D I S C U S S I O N  1 2 3  
C O N C L U S I O N S  1 2 7  
P A R T  I V .  A G E  R E C R U I T M E N T  I N  P O P U L A T I O N S  1 2 8  
O F  B E L O S T O M A  F L U M I N E U M  
I N T R O D U C T I O N  1 2 9  
M A T E R I A L S  A N D  M E T H O D S  1 3 2  
M e t h o d  o f  a g e  d e t e r m i n a t i o n  1 3 2  
V a l i d i t y  o f  m e t h o d  1 3 3  
F i e l d  s a m p l i n g  1 3 4  
R E S U L T S  A N D  D I S C U S S I O N  1 3 6  
C O N C L U S I O N S  1 4 7  
L I T E R A T U R E  C I T E D  1 4 8  
A C K N O W L E D G M E N T S  1 6 1  
1 V 
L I S T  O F  T A B L E S  
T a b l e  1  
T a b l e  2  
T a b l e  3 ,  
T a b l e  4 .  
T a b l e  5 ,  
T a b l e  6 ,  
T a b l e  7  
T a b l e  8 ,  
B e l o s t o m a  f 1 u m i n e u m  e g g  i n c u b a t i o n  
p e r i o d s  a t  d i f f e r e n t  t e m p e r a t u r e s  
T h e  m e a n  l e n g t h  a n d  w i d t h  ( i n  m m )  
o f  n y m p h s  o f  t h e  f i v e  i n s t a r s  o f  
B e l o s t o m a  f 1 u m i n e u m  
T h e  m e a n  l e n g t h  ( i n  m m )  o f  n y m p h s  
o f  t h e  f i v e  i n s t a r s  o f  B e l o s t o m a  
f l u m i n e u m ,  m a l k i  n i  ( C u l l e n  1  9 6 9 )  
L e t h o c e r u s  m a x i m u s  ( C u l l  e n  1  9 6 9 ) ,  
k -  m a z z a i  ( D e  C a r l o  1 9 6 2 )  a n d  
H y d r o c y r i u s  c o l u m b i a e  ( M i l l e r  
1 9 6 1  )  
T h e  m e a n  d u r a t i o n  i n  d a y s  o f  t h e  
f i v e  n y m p h a l  i n s t a r s  o f  B e l o s t o m a  
f l u m i n e u m ,  m a l k i  n i  ( C u l l e n  
1 9 6 9 ) ,  L e t h o c e r u s  m a x i m u s  
( C u l l e n  1 9 6 9 ) ,  m a z z a i  ( D e  C a r l o  
1 9 6 2 ) ,  a n d  H y d r o c y r i u s  c o l u m b i a e  
( C u l l e n  1 9 6 9 )  
A d u l t  l o n g e v i t y  ( d a y s )  o f  B e l o s t o m a  
f 1 u m i  n e u m  d u r i n g  s u c c e s s i v e  
g e n e r a t i o n s  p e r  a n n u m  
O v i p o s i t i o n a l  r e c o r d s  d u r i n g  t h e  
s u c c e s s i v e  g e n e r a t i o n s  p e r  a n n u m  
o f  B e l o s t o m a  f l u m i  n e u m  
R a t e  o f  p r o d u c t i o n  o f  e g g - r a f t s  
a n d  e g g  p r o d u c t i v i t y  d u r i n g  
t h r e e  s u c c e s s i v e  g e n e r a t i o n s  
o f  B e l o s t o m a  f 1 u m i  n e u m  
C l i m a t e  s u m m a r y  f o r  B o o n e ,  
I o w a ;  J a n u a r y  1 9 7 8 - D e c e m b e r  
1 9 7 8 .  ( A n n u a l  W e a t h e r  
S u m m a r y ;  U .  S .  D e p a r t m e n t  
o f  C o m m e r c e )  
P a g e  
1  5  
1  5  
1 6 
1 7  
2 5  
3 3  
3 4  
5 2  
V 
T a b l e  9 .  P h y s i c a l  a n d  c h e m i c a l  f a c t o r s  
o f  L o s t  L a k e ,  L e d g e s  S t a t e  
P a r k ,  B o o n e  C o . ,  I o w a  
T a b l e  1 0 .  P r e y  i t e m s  e a t e n  b y  n y m p h a l  
a n d  a d u l t  B e l o s t o m a  f l u m i n e u m  
a t  L o s t  L a k e ,  L e d g e s  S t a t e  
P a r k ,  B o o n e  C o . ,  I o w a  
T a b l e  1 1 .  P a r a s i t i c  a s s o c i a t i o n s  o f  
l a r v a e  i n  s u p e r f a m i 1 i e s  
o f  w a t e r  m i t e s  w i t h  i m a g o s  
i n  o r d e r s  o f  a q u a t i c  i n s e c t s  
T a b l e  1 2 .  T h e  e f f e c t  o f  d i f f e r e n t  
t e m p e r a t u r e s  u p o n  t h e  
i n d i r e c t  f l i g h t  m u s c l e s  o f  
a d u l t  B e l o s t o m a  f 1 u m i  n e u m ,  
8  d a y s  a f t e r  e c d y s i s  
T a b l e  1 3 .  T h e  e f f e c t  o f  d i f f e r e n t  p h o t o -
p e r i o d s  u p o n  t h e  i n d i r e c t  
f l i g h t  m u s c l e s  o f  a d u l t  
B e l  O S  t o m a  f 1 u m i n e u m ,  8  d a y s  
a f t e r  e c d y s i s  
T a b l e  1 4 .  T h e  e f f e c t  o f  s t a r v a t i o n  u p o n  
t h e  i n d i r e c t  f l i g h t  m u s c l e s  
o f  a d u l t  B e l o s t o m a  f 1 u m i  n e u m ,  
7  a n d  1 4  d a y s  a f t e r  e c d y s i s  
T a b l e  1 5 .  T h e  e f f e c t  o f  v a r i o u s  l i g h t -
d a r k  ( L - D )  r e g i m e n s  o n  
c u t i c u l a r  g r o w t h  r i n g  
d e p o s i t i o n  
T a b l e  1 6 .  T h e  n u m b e r  o f  p a i r s  o f  r i n g s  a s  
a  f u n c t i o n  o f  p h o t o p e r i o d  
a n d  t e m p e r a t u r e  
T a b l e  1 7 .  T h e  c o m p o s i t i o n  o f  t h e  
f i e l d  s a m p l e s  o f  
B e l o s t o m a  f l u m i n e u m  
P a g e  
5 4  
5 9  
6 7  
8 5  
8 5  
8 7  
1 1 6  
1 1  9  
1 3 5  
v i  
L I S T  O F  F I G U R E S  
P a g e  
F i g .  1 .  D o r s a l  v i e w  o f  B e l o s t o m a  f 1 u m i n e u m  2 2  
F i g .  2 .  V e n t r a l  v i e w  o f  B e l o s t o m a  f 1 u m i n e u m  2 2  
( f e m a l e )  
F i g .  3 .  A n t e n n a  o f  a d u l t  B e l o s t o m a  f l u m i n e u m  2 4  
F i g .  4 .  V e n t r a l  v i e w  o f  c a u d a l  p a r t  o f  m a l e  2 4  
g e n i t a l  o r g a n  o f  B e l o s t o m a  f l u m i n e u m  
F i g .  5 .  D o r s a l  v i e w  o f  c a u d a l  p a r t  o f  m a l e  2 4  
g e n i t a l  o r g a n  o f  B e l o s t o m a  f l u m i  n e u m  
F i g .  6 .  S e a s o n a l  c y c l e  a n d  g e n e r a t i o n s  p e r  2 8  
a n n u m  f o r  B e l o s t o m a  f 1 u m i  n e u m  
F i g .  7 .  D o r s a l  v i e w  o f  t h e  p o s t e r i o r  s e g m e n t s  4 2  
o f  t h e  a b d o m e n  o f  B e l o s t o m a  f 1 u m i  n e u m  
F i g .  8 .  C o l l e c t i o n  s i t e s  o f  B e l o s t o m a  f 1 u m i  n e u m  4 8  
i n  I o w a  
F i g .  9 .  W a t e r  m i t e  n y m p h o c h r y s a l i s  ,  w i t h  a  7 0  
p o r t i o n  o f  t h e  d e v e l o p i n g  w a t e r  m i t e  
s h o w i n g  t h r o u g h  a  b r e a k  i n  t h e  
l a r v a l  i n t e g u m e n t  
F i g . 1 0 .  B e l o s t o m a  f l u m i n e u m .  C r o s s - s e c t i o n  1 1 3  
t h r o u g h  m e t a t h o r a c i c  f e m u r  o f  a  
b u g  r a i s e d  a t  1 2 L : 1 2 D  a t  2 4 ° C  
p h o t o g r a p h e d  b e t w e e n  c r o s s e d  
p o l a r o i d s  s e t  f o r  m a x i m u m  
b r i g h t n e s s  o f  b i r e f r i n g e n c e  
F i g .  1 1 .  B e l o s t o m a  f l u m i n e u m .  5  d a y  o l d  1 1 3  
a d u l t  f r o m  a  f i e l d  p o p u l a t i o n  
F i g .  1 2 .  B e l o s t o m a  f 1 u m i  n e u m .  G r o w t h  1 1 3  
l a y e r s  i n  a d u l t  t i b i a  
F i g .  1 3 .  B e l o s t o m a  f l u m i n e u m .  G r o w t h  1 1 3  
l a y e r s  i n  t i b i a  o f  l a s t  i n s t a r  
n y m p h  
V  1  1  
P a g e  
F i g .  1 4 .  G r o w t h  r a t e ,  p l o t t e d  a s  t h e  1 2 1  
r e c i p r o c a l  o f  t h e  n u m b e r  
o f  p a i r e d  d a i l y  g r o w t h  r i n g s ,  
a s  a  f u n c t i o n  o f  t e m p e r a t u r e  
F i g .  1 5 .  A g e  f r e q u e n c y  h i s t o g r a m s  o f  1 3 9  
2  s a m p l e s  ( t a k e n  5  d a y s  a p a r t )  
o f  a  f i e l d  p o p u l a t i o n  o f  
B e l o s t o m a  f 1 u m i n e u m .  T h e  e n d  
o f  t h e  l a s t  n y m p h a l  s t a g e  a n d  
d u r a t i o n  o f  t h e  p h a r a t e  a d u l t  
s t a g e  a r e  a s s u m e d  
F i g .  1 6 .  A g e  f r e q u e n c y  h i s t o g r a m s  o f  1 4 1  
2  s a m p l e s  ( t a k e n  2  d a y s  a p a r t )  
o f  a  f i e l d  p o p u l a t i o n  o f  
B e l o s t o m a  f l u m i n e u m .  T h e  e n d  
o f  t h e  l a s t  n y m p h a l  s t a g e  a n d  
d u r a t i o n  o f  t h e  p h a r a t e  a d u l t  
s t a g e  a r e  a s s u m e d  
F i g .  1 7 .  A g e  f r e q u e n c y  h i s t o g r a m s  o f  2  1 4 3  
s a m p l e s  ( t a k e n  5  d a y s  a p a r t )  
o f  a  f i e l d  p o p u l a t i o n  o f  
B e l o s t o m a  f 1 u m i n e u m .  T h e  e n d  
o f  t h e  l a s t  n y m p h a l  s t a g e  a n d  
d u r a t i o n  o f  t h e  p h a r a t e  a d u l t  
s t a g e  a r e  a s s u m e d  
F i g .  1 8 .  A g e  f r e q u e n c y  h i s t o g r a m s  o f  2  1 4 5  
s a m p l e s  ( t a k e n  2  d a y s  a p a r t )  
o f  a  f i e l d  p o p u l a t i o n  o f  
B e l o s t o m a  f 1 u m i n e u m .  T h e  e n d  
o f  t h e  l a s t  n y m p h a l  s t a g e  a n d  
d u r a t i o n  o f  t h e  p h a r a t e  a d u l t  
s t a g e  a r e  a s s u m e d  
1  
G E N E R A L  I N T R O D U C T I O N  
G i a n t  w a t e r  b u g s  a r e  f o u n d  t h r o u g h o u t  t h e  w o r l d ,  
e x c e p t  i n  t h e  a r c t i c  r e g i o n s ,  t h e  c o n t i n e n t  o f  E u r o p e ,  a n d  
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c h u s  )  o c c u r  i n  t h e  E a s t e r n  H e m i s p h e r e ,  a n d  B e l o s t o m a ,  
A b e d u s  a n d  H o r v a n t h i  n i  a  o c c u r  o n l y  i n  t h e  W e s t e r n  H e m i s ­
p h e r e .  A l l  m e m b e r s  o f  t h e  f a m i l y  a r e  a q u a t i c  a n d  p r e d a c e o u s ,  
a n d  s o m e  a r e  e x t r e m e l y  l a r g e .  C o n s i d e r i n g  t h e i r  l a r g e  s i z e ,  
t h e r e  i s  l i t t l e  p u b l i s h e d  w o r k  o n  t h e  B e l o s t o m a t i d a e ,  a n d  
t h e  f a m i l y  n o r m a l l y  r e c e i v e s  s c a n t  t r e a t m e n t  i n  m o r e  g e n e r a l  
a c c o u n t s  o f  t h e  a q u a t i c  H e m i p t e r a .  A p a r t  f r o m  t a x o n o m i c  
w o r k s ,  s c a t t e r e d  b i o l o g i c a l  i n f o r m a t i o n  o n  b e l o s t o m a t i d s  
w a s  g i v e n  b y  T o r r e - B u e n o  ( 1 9 0 6 ) ,  H u n g e r f o r d  ( 1 9 1 9 ) ,  
L e e f m a n s  ( 1 9 2 3 ) ,  H o f f m a n  ( 1 9 2 4 ,  1 9 2 6 ,  1 9 3 3 ) ,  R a n k i n  ( 1 9 3 5 ) ,  
P r e s s w a l l a  a n d  G e o r g e  ( 1 9 3 6 ) ,  R a o  ( 1 9 6 2 ) ,  D e  C a r l o  ( 1 9 3 8 ,  
1  9 6 2  ) ,  V o e l k e r  ( 1  9 6 8 ) ,  T a w f i k  ( 1  9 6 9 ) ,  C u l l  e n  ( 1  9 6 9 ) ,  
S m i t h  1 9 7 4 ,  1 9 7 6 a ,  b )  a n d  T a w f i k  e t  a l .  ( 1 9 7 8 a ,  b ) .  
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T h e  l a r g e  s i z e  o f  m a n y  o f  t h e  s p e c i e s  o f  B e l o s t o m a  
a t t r a c t e d  e a r l y  a t t e n t i o n .  U n d e r  t h e  g e n e r i c  n a m e  N e p a ,  
L i n n a e u s  i n c l u d e d  t h e  m e m b e r s  o f  B e l o s t o m a  w i t h  t h e  N e p i d a e .  
I n  1 8 0 7 ,  L a t r e i l l e  d i f f e r e n t i a t e d  t h e  t w o  g r o u p s  a n d  
e s t a b l i s h e d  t h e  g e n u s  B e l o s t o m a  f o r  t h e  s p e c i e s ,  t e s t a c e o -
p a l 1 i d u m ,  t h u s  e s t a b l i s h i n g  t h i s  a s  t h e  t y p e  s p e c i e s  f o r  t h e  
g e n u s  ( L a u c k  1 9 6 2 ) .  
I n  1 8 6 3 ,  M a y r  c o n t r i b u t e d  t h e  f i r s t  m o n o g r a p h  o n  t h e  
f a m i l y  B e l o s t o m a t i d a e  a n d  i n c l u d e d  1 0  s p e c i e s  o f  B e l o s t o m a  
u n d e r  t h e  g e n e r i c  n a m e  Z a  i t h a .  Z a  i  t h a  w a s  e s t a b l i s h e d  i n  
1  8 4 3  b y  A m y o t  a n d  S e r v i l l e  f o r  t h e  s p e c i e s  Z a  i  t h a  s t o i  1 i  i .  
T h e s e  a u t h o r s  w e r e  a p p a r e n t l y  u n a w a r e  o f  L a t r e i l l e ' s  d e s c r i p ­
t i o n  o f  t h e  g e n u s  B e l o s t o m a .  M a y r  a n d  s u b s e q u e n t  a u t h o r s  
c o n t i n u e d  t o  p e r p e t u a t e  t h i s  e r r o r  u n t i l  c o r r e c t e d  b y  
M o n t a n d o n  ( 1 9 0 0 ) .  D u r i n g  t h e  s a m e  y e a r  t h a t  M a y r ' s  m o n o g r a p h  
a p p e a r e d ,  D u f o u r  ( 1 8 6 3 )  i n d e p e n d e n t l y  p u b l i s h e d  a  m o n o g r a p h  
o f  t h e  f a m i l y ,  i n c l u d i n g  2 1  s p e c i e s  o f  B e l o s t o m a .  I n  1 8 7 1 ,  
M a y r  a g a i n  m o n o g r a p h e d  t h e  f a m i l y  a n d  e x a m i n e d  a n d  c o m p a r e d  
t h e  s p e c i m e n s  u s e d  b y  D u f o u r  a s  w e l l  a s  t h o s e  s t u d i e d  b y  
S t § l ,  w h o  h a d  s u b s e q u e n t l y  d e s c r i b e d  f o u r  s p e c i e s  o f  
B e l o s t o m a .  A l t h o u g h  M o n t a n d o n  n e v e r  p u b l i s h e d  a  m o n o g r a p h  
o n  B e l o s t o m a ,  h e  d e s c r i b e d  1 2  n e w  s p e c i e s .  T h e  n u m e r o u s  
s p e c i m e n s  i d e n t i f i e d  b y  M o n t a n d o n  a n d  s c a t t e r e d  t h r o u g h o u t  
E u r o p e a n  a n d  U .  S .  m u s e u m s  a t t e s t  t o  h i s  t h o r o u g h  k n o w l e d g e  
o f  t h e  g r o u p .  I t  i s  n o t  s u r p r i s i n g  t h a t  h i s  s p e c i e s  r e m a i n  
v a l i d .  
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M o r e  r e c e n t l y .  D e  C a r l o  h a s  m a d e  n u m e r o u s  c o n t r i b u t i o n s  
t o  t h e  t a x o n o m y  o f  t h e  B e l o s t o m a t i d a e ,  c l i m a x e d  b y  h i s  " L o s  
B e l o s t o m i d e s  A m e r i c a n o s "  p u b l i s h e d  i n  1 9 3 8 .  H e  h a s  a l s o  
d e s c r i b e d  s e v e r a l  n e w  s p e c i e s  o f  B e l  o s t o m a  s i n c e  h i s  m o n o g r a p h .  
E v e n  m o r e  r e c e n t l y ,  M e n k e  ( 1 9 5 8 )  p u b l i s h e d  a  s y n o p s i s  o f  
N o r t h  A m e r i c a n  s p e c i e s  o f  B e l o s t o m a ,  i n c l u d i n g  a n  e x c e l l e n t  
a c c o u n t  o f  t h e  s p e c i e s  i n  t h i s  a r e a  o f  t h e  c o u n t r y ,  a n d  L a u c k  
( 1 9 6 2 )  p u b l i s h e d  a  m o n o g r a p h  o f  t h e  g e n u s  B e l o s t o m a ,  w i t h  6 2  
s p e c i e s  t r e a t e d  i n  t h e  m o n o g r a p h .  T h e  t a x o n o m i c  r e l a t i o n s h i p  
o f  B e l o s t o m a  t o  t h e  o t h e r  g e n e r a  o f  t h e  f a m i l y  i s  d i s c u s s e d  
b y  L a u c k  a n d  M e n k e  ( 1 9 6 1 )  a n d  k e y s  a r e  f u r n i s h e d  t o  i d e n t i f y  
t h e  s e v e n  g e n e r a .  
B e l o s t o m a  o c c u r s  t h r o u g h o u t  t h e  A m e r i c a s ,  r e a c h i n g  
i t s  m a x i m u m  d i v e r s i t y  i n  S o u t h  A m e r i c a .  O n l y  a  f e w ,  c l o s e l y  
r e l a t e d  s p e c i e s  h a v e  i n v a d e d  t h e  c o l d e r  c l i m a t e s  o f  N o r t h  
A m e r i c a .  B e l o s t o m a  f 1 u m i n e u m  S a y  1 8 3 1  h a s  t h e  m o s t  e x t e n s i v e  
r a n g e  o f  t h e  N o r t h  A m e r i c a n  s p e c i e s  o f  t h e  g e n u s .  I t  o c c u r s  
i n  t h e  s o u t h e r n  h a l f  o f  C a n a d a ,  t h r o u g h o u t  t h e  U n i t e d  S t a t e s ,  
a n d  i n  n o r t h e r n  M e x i c o .  I n  t h e  U n i t e d  S t a t e s  i t  b e c o m e s  
r a t h e r  s c a r c e  w h e r e  t h e  r a n g e  o v e r l a p s  w i t h  t h a t  o f  
l u t a r i u m  ( S t a l ) .  A l t h o u g h  b o t h  s p e c i e s  o c c u r  i n  I o w a ,  B ^ .  
f 1 u m i  n e u m  i s  m o s t  c o m m o n l y  c a u g h t .  
T h e  p r e s e n t  s t u d y  i s  b a s e d  o n  w o r k  c a r r i e d  o u t  i n  I o w a  
d u r i n g  1 9 7 7 - 7 8  o n  t h e  b i o l o g y  a n d  p o p u l a t i o n  d y n a m i c s  o f  t h e  
g i a n t  w a t e r  b u g ,  B . .  f  1  u m i  n e u m .  T h i s  s t u d y  w a s  u n d e r t a k e n  f o r  
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t h e  f o l l o w i n g  p u r p o s e s :  ( 1 )  t o  m a k e  c o m p r e h e n s i v e  b i o l o g ­
i c a l  i n v e s t i g a t i o n s  o n  c e r t a i n  r e l a t i v e l y  u n e x p l o r e d  a s p e c t s  
o f  t h e  w a t e r  b u g ;  ( 2 )  t o  e x a m i n e  t h e  i n c i d e n c e  o f  f l i g h t  
m u s c l e  d e g e n e r a t i o n  i n  f l u m i n e u m  w i t h  r e s p e c t  t o  s e l e c t e d  
e n v i r o n m e n t a l  f a c t o r s ;  ( 3 )  t o  i n v e s t i g a t e  t h e  c i r c a d i a n  
o r g a n i z a t i o n  o f  g r o w t h  r i n g s  i n  t h e  s o l i d  e n d o c u t i c l e ;  a n d  
( 4 )  t o  a s s e s s  t h e  d y n a m i c s  o f  a g e  r e c r u i t m e n t  i n  f i e l d  
p o p u l a t i o n s  o f  f 1 u m i n e u m  u t i l i z i n g  d a i l y  g r o w t h  r i n g s .  
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P A R T  I .  T H E  B I O N O M I C S  O F  B E L O S T O M A  F L U M I N E U M  
6  
I N T R O D U C T I O N  
E c o l o g i c a l l y ,  B e l o s t o m a  f 1 u m i n e u m  h a s  a  c o n s i d e r a b l e  
d e g r e e  o f  h o m o g e n e i t y  t h a t  i s  a p p a r e n t  i n  b o t h  t h e  n y m p h a l  
a n d  i m a g i n a i  s t a g e s .  A l t h o u g h  t h i s  i n s e c t  i s  a  f a i r l y  a c t i v e  
p r e d a t o r  i n  v a r i o u s  a q u a t i c  h a b i t a t s ,  l i t e r a t u r e  i n d i c a t e s  
t h a t  t h e  s p e c i e s  p r e v i o u s l y  h a  s  n o t  b e e n  s u b j e c t e d  t o  
i n t e n s i v e  s t u d y .  B e l o s t o m a  f l u m i n e u m  a p p a r e n t l y  h a s  a  w i d e r  
r a n g e  o f  h a b i t a t s  t h a n  a n y  o t h e r  s p e c i e s  o f  a q u a t i c  H e m i p t e r a .  
T h e  m o s a i c  e n v i r o n m e n t  o f  w a t e r  b u g s  i n c l u d e s  b o t h  h i g h l y  
p r e d i c t a b l e  ( p e r m a n e n t  w a t e r ;  s e a s o n a l  c y c l e s )  a n d  u n p r e ­
d i c t a b l e  ( t e m p o r a r y  w a t e r s )  f e a t u r e s .  I n d i v i d u a l s  a r e  f o u n d  
a l o n g  t h e  g r a s s y  m a r g i n s  o f  s t r e a m s  a n d  r i v e r s ,  i n  t h e  w o o d e d  
o v e r f l o w s  o f  r i v e r s ,  a n d  i n  p o n d s  a n d  l a k e s .  T h e r e  t h e y  l i v e  
i n  i n s e c t  c o m m u n i t i e s  c o n s i s t i n g  o f  a q u a t i c  b u g s ,  b e e t l e s ,  
a n i s o p t e r a n  a n d  z y g o p t e r a n  n a i a d s  a s  w e l l  a s  i m m a t u r e  s t a g e s  
o f  C u l i c i d a e ,  C h i r o n o m i d a e ,  E p h y d r i d a e ,  a n d  T a b a n i d a e .  
B e l o s t o m a  f l u m i n e u m  i s  p o s i t i v e l y  t h i g m o t a c t i c  a n d  r e q u i r e s  
s o m e  t y p e  o f  c o v e r  s u c h  a s  b o a r d s ,  l o g s  o r  v e g e t a t i o n .  I n  
s p i t e  o f  t h e i r  m o d e r a t e l y  l a r g e  s i z e ,  t h e s e  b u g s  a r e  n o t  
c o n s p i c u o u s  b e c a u s e  t h e y  c o m m o n l y  r e s t  a t  t h e  s u r f a c e  i n  
t r a s h  o r  m a t s  o f  v e g e t a t i o n  a n d  b e c a u s e  t h e y  a r e  c r y p t i c a l l y  
c o l o r e d .  T h e y  r e s t  w i t h  t h e  b o d y  e x t e n d i n g  o b l i q u e l y  d o w n ­
w a r d  a n d  t h e  t i p  o f  t h e  a b d o m e n  s l i g h t l y  a b o v e  t h e  s u r f a c e  
f i l m .  
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A l t h o u g h  a n  i n t e n s i v e  s t u d y  o f  t h e  s p e c i e s  h a s  n o t  
b e e n  u n d e r t a k e n  p r e v i o u s l y ,  s o m e  s t u d i e s  o n  t h e  b i o n o m i c s  
a n d  m a l e  b r o o d i n g  b e h a v i o r  h a v e  b e e n  c o m p l e t e d  b y  a  f e w  
w o r k e r s .  
T o r r e - B u e n o  ( 1 9 0 6 )  p r o v i d e d  i n f o r m a t i o n  c o n c e r n i n g  
t h e  s t a d i a  a n d  i n s t a r s  o f  f 1 u m i n e u m  a n d  H u n g e r f o r d  
( 1 9 1 9 )  a d d e d  o b s e r v a t i o n s  o n  i t s  f e e d i n g  h a b i t s ,  h a b i t a t ,  
a n d  t r o p i s m s  i n  h i s  t r e a t i s e  o n  t h e  b i o l o g y  a n d  e c o l o g y  
o f  a q u a t i c  a n d  s e m i  a q u a t i c  H e m i p t e r a .  S e v e r i n  a n d  S e v e r i n  
( 1 9 1 1 a ,  b )  g a v e  i n f o r m a t i o n  a b o u t  o v e r w i n t e r i n g ,  a n d  
e x p e r i m e n t e d  w i t h  t h e  t r o p i s m s  o f  f 1 u m i  n e u m .  T h e  l i f e  
h i s t o r y ,  r e s p i r a t i o n ,  f e e d i n g ,  a n d  m a t i n g  o f  f 1 u m i  n e u m  
w e r e  r e v i e w e d  b y  L a u c k  ( 1 9 5 9 ) .  
D e t a i l e d  s t u d i e s  o n  m a l e  e g g  b r o o d i n g  h a v e  b e e n  
c o n d u c t e d  b y  S m i t h  ( 1 9 7 4 ,  1 9 7 6 a ,  b )  i n  a n  a t t e m p t  t o  
a n s w e r  s e v e r a l  q u e s t i o n s  a b o u t  t h e  r e v e r s e d  s e x  r o l e s  
f o u n d  i n  t h e s e  i n s e c t s .  
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M A T E R I A L S  A N D  M E T H O D S  
G e n e r a l  m e t h o d s  
T h e  r e a r i n g  a n d  b r e e d i n g  o f  g i a n t  w a t e r  b u g s  i n  t h e  
l a b o r a t o r y  i s  d i f f i c u l t .  T h i s  i s  t h e  r e s u l t  o f  c e r t a i n  
b i o l o g i c a l  f e a t u r e s  c h a r a c t e r i s t i c  o f  t h e s e  b u g s ,  i . e . ,  t h e y  
a r e  p r e d a c e o u s ,  r e q u i r i n g  a n  a b u n d a n t  q u a n t i t y  o f  f o o d ,  a n d  
t h e  t i m i n g  o f  t h e i r  r e p r o d u c t i v e  p h a s e  i s  p r o b a b l y  d e p e n d e n t  
o n  t h e  t i m i n g  o f  t h e i r  d i s p e r s a l  p h a s e .  
F i e l d  a n d  l a b o r a t o r y  o b s e r v a t i o n s  a n d  l a b o r a t o r y  
e x p e r i m e n t s  w e r e  e m p l o y e d  t o  a c c u m u l a t e  d a t a .  W a t e r  b u g s  
w e r e  o b s e r v e d  a n d  c o l l e c t e d  f r o m  t h e  f o l l o w i n g  c e n t r a l  I o w a  
l o c a l i t i e s :  t h e  p o n d  a t  M c F a r l a n d  P a r k ,  S t o r y  C o u n t y ;  L i t t l e  
W a l l  L a k e ,  H a m i l t o n  C o u n t y ;  L o s t  L a k e  i n  L e d g e s  S t a t e  P a r k ,  
B o o n e  C o u n t y ;  a n d  a  n u m b e r  o f  f a r m  p o n d s  i n  S t o r y  C o u n t y .  
A l l  s t a g e s  o f  w a t e r  b u g s  w e r e  e a s i l y  c o l l e c t e d  b y  s c o o p i n g  
u p  f l o a t i n g  m a t s  o f  v e g e t a t i o n  w i t h  a  N e e d h a m  n e t  o r  s o m e  
o t h e r  t y p e  o f  a q u a t i c  n e t .  T h e  m a t s  w e r e  c a r e f u l l y  s o r t e d  t o  
d e t e c t  t h e  i n s e c t s  b e c a u s e  b e l o s t o m a t i d s  f e i g n  d e a t h .  
R e a r i n g  o f  f 1 u m i  n e u m  s t a r t e d  w i t h  a  c o l l e c t i o n  o f  
e g g - b e a r i n g  m a l e s  f r o m  L o s t  L a k e  a t  t h e  o n s e t  o f  t h e  a c t i v e  
p e r i o d  b y  e a r l y  M a y ,  1 9 7 7  a n d  1 9 7 8 .  I n  t h e  l a b o r a t o r y ,  t h e s e  
m a l e s  w e r e  i s o l a t e d  i n  g l a s s  d i s h e s  m e a s u r i n g  1 1 . 5  c m  i n  
d i a m e t e r  b y  5 . 5  c m  i n  d e p t h  a n d  c o n t a i n i n g  3  c m  o f  a g e d  t a p  
w a t e r .  E a c h  d i s h  w a s  p r o v i d e d  w i t h  a  c o r k  f o r  t h e  i n s e c t  t o  
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c r a w l  a n d  s e t t l e  o n .  I m m e d i a t e l y  a f t e r  h a t c h i n g ,  n y m p h s  
w e r e  i s o l a t e d  i n  s m a l l  j a r s  w h e r e  t h e  d e p t h  o f  t h e  w a t e r  
d i d  n o t  e x c e e d  3  c m  t h r o u g h o u t  e a r l y  n y m p h a l  i n s t a r s .  
E a r l y  n y m p h a l  i n s t a r s  w e r e  f e d  o n  m o s q u i t o  l a r v a e  a n d  
s m a l l  s n a i l s ,  w h i l e  4 t h  a n d  5 t h  n y m p h a l  i n s t a r s  w e r e  
p r o v i d e d  w i t h  l a r g e r  s n a i l s .  M a t u r e  i n s e c t s  w e r e  l a t e r  
t r a n s f e r r e d  t o  1 0  g a l l o n  a q u a r i a  i n  t h e  l a b o r a t o r y .  A d u l t  
b u g s  w e r e  p a i r e d ,  a n d  e a c h  p a i r  w a s  c o n f i n e d  t o  a  g l a s s  
d i s h  f o r  o v i p o s i t i o n .  D i s h e s  w e r e  p r o v i d e d  d a i l y  w i t h  
s u f f i c i e n t  q u a n t i t i e s  o f  s n a i l s  a n d  m o s q u i t o  l a r v a e  a s  
p r e y  i t e m s .  T h e  w a t e r  i n  a l l  c o n t a i n e r s  w a s  r e n e w e d  d a i l y .  
T h e  s p e c i m e n s  u p o n  w h i c h  t h e  d e s c r i p t i o n s  o f  i n s t a r s  
a r e  b a s e d  w e r e  r e a r e d  i n  t h e  l a b o r a t o r y  a n d  c o l l e c t e d  f r o m  
s e v e r a l  f a r m  p o n d s  l o c a t e d  i n  S t o r y  C o u n t y ,  I o w a .  T h e  
d e s c r i p t i o n  o f  t h e  a d u l t s  i s  t a k e n  i n  p a r t  f r o m  H u n g e r f o r d  
( 1 9 1 9 ) .  D e s c r i p t i o n s  w e r e  m a d e  o f  s p e c i m e n s  p r e s e r v e d  i n  
7 0 %  a l c o h o l  s o l u t i o n .  M e a s u r e m e n t s  w e r e  m a d e  w i t h  t h e  a i d  
o f  a  b i n o c u l a r  d i s s e c t i n g  m i c r o s c o p e  e q u i p p e d  w i t h  a n  e y e ­
p i e c e  m i c r o m e t e r .  
H a b i  t a t  
C 1 i m a t o l o g i c a l  d a t a  w e r e  o b t a i n e d  f r o m  a n  a n n u a l  
w e a t h e r  s u m m a r y  ( U .  S .  D e p a r t m e n t  o f  C o m m e r c e ,  1 9 7 8 )  f o r  
B o o n e ,  I o w a ,  6 . 4  k m  t o  t h e  n o r t h  o f  t h e  s t u d y  s i t e .  
W a t e r  t e m p e r a t u r e s  w e r e  r e c o r d e d  f r o m  a  r e s i s t e n c e  
t h e r m o m e t e r  ( t o  0 . 1 ° C )  a n d  a  m e r c u r y  t h e r m o m e t e r  ( t o  1 . 0 ° C ) .  
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T u r b i d i t y  w a s  m e a s u r e d  w i t h  a  U .  S .  G e o l o g i c a l  S u r v e y  
t u r b i d i t y  r o d  ( W e l c h  1 9 4 8 ) .  
W a t e r  s a m p l e s  f o r  d i s s o l v e d  o x y g e n  ( D O )  a n a l y s i s  w e r e  
c o l l e c t e d  u s i n g  s t a n d a r d  t e c h n i q u e s  a n d  p r e c a u t i o n s .  
A n a l y s i s  w a s  t i t r a m e t r i c ,  u s i n g  t h e  u n m o d i f i e d  W i n k l e r  
t e c h n i q u e  w i t h  a n  a c c u r a c y  o f  +  0 . 2  m g / 1 .  
H y d r o g e n  i o n  c o n c e n t r a t i o n  w a s  m e a s u r e d  u s i n g  t h e  
p o r t a b l e  p H  m e t e r  ( B e c k m a n )  s t a n d a r d i z e d  i n  t h e  l a b o r a t o r y  
w i t h  a  B e c k m a n  m o d e l  " G "  a n d  s t a n d a r d i z e d  i n  t h e  f i e l d  w i t h  
a c e t a t e  b u f f e r  ( p H  4 ) .  
T h e  l i n e  t r a n s e c t  m e t h o d  w a s  u s e d  t o  o b t a i n  a  r e l a t i v e  
a s s e s s m e n t  o f  t h e  d o m i n a n t  s p e c i e s  o f  m a c r o f l o r a  i n  L o s t  
L a k e .  I n  t h i s  m e t h o d ,  a l l  p l a n t s  t o u c h i n g  o r  l y i n g  b e n e a t h  
a  l i n e  w e r e  c o u n t e d  a n d  i d e n t i f i e d  a t  1 0  m  i n t e r v a l s .  
P a r a s i t i s m  
T h e  s t u d y  o f  w a t e r  m i t e  l i f e  h i s t o r i e s  a n d  h o s t -
p a r a s i t e  i n t e r a c t i o n s  w a s  m a d e  f r o m  f i e l d  c o l l e c t e d  
p a r a s i t i z e d  h o s t  i n s e c t s .  L a r v a e ,  l a r v a l  s c l e r i t e s ,  a n d  
a s s o c i a t e d  n y m p h s  w e r e  o b t a i n e d  f r o m  t h e  h o s t s .  E n g o r g e d  
l a r v a e  a n d  n y m p h o c h r y s a l i d s  r e m o v e d  f r o m  h o s t s  w e r e  
g e n e r a l l y  s a t i s f a c t o r y  f o r  i d e n t i f i c a t i o n .  
T h e  b e s t  p r e s e r v a t i v e  f o r  a d u l t  a n d  n y m p h a l  w a t e r  
m i t e s  w a s  m o d i f i e d  K o e n i k e ' s  s o l u t i o n  ( G A W )  a s  r e c o m m e n d e d  b y  
M i t c h e l l  a n d  C o o k  ( 1 9 5 2 ) .  S p e c i m e n s  p r e s e r v e d  i n  a l c o h o l  
o r  f o r m a l i n  a r e  m o r e  d i f f i c u l t  t o  c l e a r .  G A W - p r e s e r v e d  
s p e c i m e n s  o f  m o s t  w a t e r  m i t e s  w e r e  f l e x i b l e ,  y e t  f i r m ,  a n d  
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w e r e  e a s i l y  c l e a r e d  i n  a c e t i c  c o r r o s i v e  ( A n d r e ' s  f l u i d )  o r  
p o t a s s i u m  h y d r o x i d e  s o l u t i o n  ( M i t c h e l l  a n d  C o o k  1 9 5 2 ) .  
T h e  s i n g l e  m o s t  s a t i s f a c t o r y  m e t h o d  f o r  o b t a i n i n g  
l a r v a l  m a t e r i a l  f o r  s t u d y  w a s  t o  r e a r  e g g s  l a i d  i n  t h e  
l a b o r a t o r y .  F e m a l e s ,  o b t a i n e d  i n  t h e  f i e l d  b y  t h e  d i p -
n e t t i n g  t e c h n i q u e ,  w e r e  t a k e n  t o  t h e  l a b o r a t o r y  a s  r a p i d l y  
a s  p o s s i b l e  a n d  i s o l a t e d  i n  s m a l l  c o n t a i n e r s .  T w o - d r a m  
s h e l l  v i a l s  c o n t a i n i n g  a b o u t  1  c m  d e p t h  ( i . e . ,  1  m l )  o f  
w a t e r  p r o v e d  a  s a t i s f a c t o r y  h a b i t a t  f o r  t h e  s p e c i e s  r e a r e d  
i n  t h e  l a b o r a t o r y .  F e m a l e s  w e r e  t h e n  h e l d  a t  r o o m  t e m p e r a t u r e  
a n d  o b s e r v e d  e v e r y  f e w  d a y s  t o  d e t e r m i n e  i f  o v i p o s i t i o n  h a d  
o c c u r r e d  o r  i f  w a t e r  w a s  r e q u i r e d  t o  r e p l a c e  l o s s  t h r o u g h  
e v a p o r a t i o n .  T h e  o r i g i n a l  w a t e r  w a s  f r o m  L o s t  L a k e ,  b u t  t h e  
l e v e l  w a s  m a i n t a i n e d  w i t h  a g e d  t a p  w a t e r .  W h e n  o v i p o s i t i o n  
o c c u r r e d ,  t h e  v i a l  w a s  r e a s s i g n e d  t o  a  d i f f e r e n t  s h e l f  t o  
a w a i t  t h e  h a t c h i n g  o f  t h e  e g g s  u p o n  t h e  d e a t h  o f  t h e  f e m a l e .  
L a r v a e  w e r e  h a r v e s t e d  a s  s o o n  a s  p o s s i b l e  a f t e r  h a t c h i n g .  
F o r  m o s t  r e a r i n g  o p e r a t i o n s  ( s o r t i n g  o f  f i e l d  c o l l e c ­
t i o n s ,  h a n d l i n g  o f  l a r v a e  a n d  a d u l t s )  a  l o w - p o w e r ,  s t e r e o ­
s c o p i c  d i s s e c t i n g  m i c r o s c o p e  w a s  u s e d .  I n i t i a l  s o r t i n g  w a s  
c a r r i e d  o u t  u n d e r  t h e  d i s s e c t i n g  m i c r o s c o p e  w i t h o u t  c l e a r i n g .  
F o r  c r i t i c a l  s t u d y  a n d  s p e c i e s  d e t e r m i n a t i o n ,  c l e a r e d  
s p e c i m e n s  m o u n t e d  o n  s l i d e s  w e r e  e x a m i n e d  b y  t r a n s m i t t e d  
l i g h t  a t  1 0 0 - 4 0 0 x .  
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R E S U L T S  A N D  D I S C U S S I O N  
D e s c r i p t i o n  o f  s t a g e s  
E g g  s  t a g e  T h e  e g g  o f  f 1 u m i  n e u m  w a s  a n  e l o n g a t e  
c y l i n d r i c a l  f o r m ,  w i t h  t h e  o p e r c u l a r  e n d  s l i g h t l y  f l a t t e n e d  
a n d  b r o a d e r  t h a n  t h e  b a s a l  e n d  w h i c h  w a s  a t t a c h e d  t o  t h e  b a c k  
o f  t h e  m a l e  b y  a  s e c r e t i o n  o f  t h e  c o l l e t e r i a l  g l a n d .  W h e n  
f i r s t  l a i d  t h e  e g g s  w e r e  a  u n i f o r m  c r e a m y - b u f f  b u t  q u i c k l y  
c o l o r e d  o n  e x p o s u r e  t o  a i r .  A t  t h e  o p e r c u l a r  e n d ,  t h e  c o l o r  
w a s  b r o w n  t o  o n e  t h i r d  o f  t h e  e g g - l e n g t h ;  t h e  r e m a i n i n g  a r e a  
w a s  a n  o p a q u e  w h i t e .  T h e  c h o r i o n  w a s  s m o o t h  e x c e p t  f o r  t h e  
m i n u t e  m i c r o p y l a r  a r e a  t h a t  a p p e a r e d  a s  a  l i g h t  b r o w n  
c r e s c e n t  t o  o n e  s i d e  o f  t h e  c e p h a l i c  e n d .  T h e  p o l y g o n a l  
o u t l i n e s  o f  t h e  f o l l i c l e  c e l l s  p e r s i s t e d  o n  t h e  e x o c h o r i o n  
a n d ,  a s  t h e  p i g m e n t  w a s  c o n f i n e d  d i s c r e t e l y  t o  t h e s e  p o l y ­
g o n s ,  a  m o s a i c  e f f e c t  w a s  p r o d u c e d .  
B e l o s t o m a t i d  e g g s  i n c r e a s e d  g r e a t l y  i n  v o l u m e  d u r i n g  
i n c u b a t i o n .  W h e n  n e w l y - l a i d ,  t h e  e g g  m e a s u r e d  a b o u t  1 . 5  m m  
l o n g  a n d  0 . 9  m m  w i d e ,  b u t  p r i o r  t o  h a t c h i n g ,  i t s  l e n g t h  
i n c r e a s e d  t o  2 . 8  m m .  T o r r e - B u e n o  ( 1 9 0 6 )  n o t e d  a n  i n c r e a s e  
i n  o n e  e g g  f r o m  2 . 0  m m  t o  3  m m  i n  f 1 u m i  n e u m .  C u l l  e n  
( 1 9 6 9 )  c o n d u c t e d  a  m o r e  t h o r o u g h  s t u d y  w i t h  t h e  e g g s  o f  
m a l k i n i  L a u c k  b y  t a k i n g  g r o u p s  o f  t e n  f r o m  a  d e v e l o p i n g  
b a t c h  e v e r y  2 4  h o u r s  a n d  m e a s u r i n g  t h e m  w i t h  a  m i c r o m e t e r  
e y e p i e c e .  I m m e d i a t e l y  a f t e r  b e i n g  l a i d  t h e  e g g s  w e r e  2 . 6 8  m m  
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l o n g ;  1 0  d a y s  l a t e r ,  p r i o r  t o  h a t c h i n g ,  t h e y  w e r e  6 . 1 9  m m  
l o n g .  T h e  g r e a t e s t  a m o u n t  o f  g r o w t h  o c c u r r e d  b e t w e e n  t h e  
t h i r d  ( 2 . 8 1  m m )  a n d  s e v e n t h  ( 5 . 3 2  m m )  d a y s ,  s o  t h a t  t h e  
g r a p h  o f  t h e i r  g r o w t h  w a s  a  s i g m o i d a l  c u r v e .  A f t e r  t h e  
n y m p h s  h a t c h e d ,  t h e  e g g s h e l l s  r e t u r n e d  t o  a  l e n g t h  o f  3 . 4  
m m ,  d e m o n s t r a t i n g  t h e  e l a s t i c  p r o p e r t i e s  o f  t h e  c h o r i o n .  
D u r i n g  t h e  i n c u b a t i o n  o f  e g g s  i n  t h i s  s t u d y ,  s l i g h t  c h a n g e s  
i n  t h e  c o l o r  o f  t h e  e g g s  w e r e  d i s c e r n e d .  
T h e  e g g s  o f  f 1 u m i n e u m  h a t c h e d  a f t e r  9 - 1 2  d a y s .  
U s u a l l y  a l l  t h e  e g g s  h a t c h e d  d u r i n g  t h e  s a m e  n i g h t ,  b u t  t h e  
h a t c h i n g  o f  a  f e w  b a t c h e s  w a s  s p r e a d  o v e r  t w o  d a y s ,  a p p a r e n t l y  
b e i n g  i n h i b i t e d  d u r i n g  t h e  i n t e r v e n i n g  d a y .  W h e n  h a t c h i n g  
w a s  i m m i n e n t ,  t h e  c h o r i o n  r u p t u r e d  i n  a  r i n g - l i k e  c o u r s e  
a r o u n d  t h e  m i c r o p y l a r  e n d  e x c e p t  f o r  a  s m a l l  a r e a  l e f t  
d o r s a l l y  w h i c h  f o r m e d  t h e  o p e r c u l u m .  E x a m i n a t i o n  o f  s e v e r a l  
e g g s  s h o w e d  t h a t  t h e  s p l i t  w a s  s l i g h t l y  v a r i a b l e  i n  p o s i t i o n ,  
b u t  t h e  c a p  a l w a y s  r e m a i n e d  a t t a c h e d  a t  t h e  d o r s a l  s i d e .  
H u n g e r f o r d ' s  ( 1 9 2 5 )  d e s c r i p t i o n  o f  t h e  h a t c h i n g  o f  a n  e g g  o f  
L e t h o c e r u s  g r i s e u s  i n d i c a t e d  t h e  c a p  f o r c e d  u p  b y  a  d e l i c a t e  
t r a n s p a r e n t  m e m b r a n e .  A f t e r  t h e  c a p  w a s  r a i s e d  b y  t h e  
b u b b l e - l i k e  d e v i c e  t h e  h e a d  o f  t h e  b u g  w a s  n e a r l y  o u t  o f  
t h e  s h e l l  a n d  i t  w a s  s t i l l  " e n s h r o u d e d  b y  a  d e l i c a t e  g a r m e n t  
t h a t  e m b r a c e d  e a c h  l i m b  s e p a r a t e l y  a n d  w a s  s h e d  a s  t h e  l a s t  
r i t e  i n  t h e  h a t c h i n g  p r o c e s s . "  N e w l y  h a t c h e d  n y m p h s  o f  B ^ .  
f l u m i n e u m  w e r e  a l s o  c o m p l e t e l y  s u r r o u n d e d  b y  a  m e m b r a n e .  
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f r o m  w h i c h  t h e y  q u i c k l y  e s c a p e .  T h e  h a t c h i n g  p r o c e s s  w a s  
w i t n e s s e d  s e v e r a l  t i m e s  i n  t h i s  s p e c i e s .  A f t e r  t h e  c a p  w a s  
r a i s e d  t h e  n y m p h  e m e r g e d  v e r y  r a p i d l y ,  h e a d  f i r s t ,  b y  
v i g o r o u s  b e n d i n g  a n d  p e r i s t a l t i c  m o v e m e n t s .  A  " b u b b l e - l i k e  
d e v i c e "  c o u l d  n o t  b e  s e e n ,  a n d  i t  i s  p r o b a b l e  t h a t  s u c h  
a i d s  t o  h a t c h i n g  a r e  n o t  n e c e s s a r y  i n  f l u m i n e u m .  T h e  
t i m e  r e q u i r e d  f o r  c o m p l e t e  e m e r g e n c e  v a r i e d  f r o m  1 5  t o  3 0  
m i n u t e s .  T h e  e m p t y  e g g  r a f t  w a s  d e t a c h e d  l a t e r  f r o m  t h e  
b a c k  o f  t h e  m a l e  b y  t h e  e x p a n s i o n  o f  t h e  h e m e l y t r a  o r  w h e n  
t h e  p a d  w a s  r u b b e d  a g a i n s t  a n y  s o l i d  o b j e c t .  
T h e  i n c u b a t i o n  p e r i o d  o f  t h e  e g g  s t a g e  u n d e r  d i f f e r e n t  
l a b o r a t o r y  t e m p e r a t u r e s  i s  g i v e n  i n  T a b l e  1 ,  w h i c h  r e v e a l s  
t h a t  t h e  i n c u b a t i o n  p e r i o d  w a s  i n v e r s e l y  r e l a t e d  t o  t e m p e r ­
a t u r e .  
N y m p h a l  s t a g e  T h e r e  w e r e  f i v e  n y m p h a l  s t a g e s  
( T a b l e  2 ) .  T h e  b o d y  l e n g t h  o f  f l u m i n e u m  i s  g i v e n  i n  
T a b l e  3  a l o n g  w i t h  t h o s e  o f  f o u r  o t h e r  s p e c i e s  t h a t  h a v e  
b e e n  r e a r e d  i n  t h e  l a b o r a t o r y  b y  o t h e r  w o r k e r s .  T h e  a v e r a g e  
d u r a t i o n  o f  e a c h  i n s t a r  o f  t h e  s a m e  f i v e  s p e c i e s  o f  w a t e r  
b u g s  i s  g i v e n  i n  T a b l e  4 .  
T h e  n e w l y  h a t c h e d  1 s t  i n s t a r  n y m p h  w a s  f a i n t  y e l l o w  
w i t h  b r i g h t  r e d  e y e s ,  b u t  w i t h i n  a  f e w  h o u r s  t h i s  b o d y  c o l o r  
c h a n g e d  t o  a  p a l e  b r o w n .  T h e  t h o r a x  h a d  a  f e w  l i g h t e r  m a r k ­
i n g s  a n d  t h e  a b d o m e n  w a s  m o t t l e d  w i t h  l i g h t  a r e a s  i n  6  
t r a n s v e r s e  r o w s .  T h e  v e n t r a l  p o r t i o n  o f  t h e  a b d o m e n  w a s  
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T a b l e  1 .  B e l o s t o m a  f l u m i n e u m  e g g  i n c u b a t i o n  p e r i o d s  a t  
d i f f e r e n t  t e m p e r a t u r e s  
M o n t h  M e a n  T e m p .  ° C  M e a n  I n c u b a t i o n  P e r i o d  N o .  o f  
( +  0 . 5 )  a n d  R a n g e  ( D a y s )  E g g s  
M a y  1 8  1 1 . 5 +  0 . 0 4  ( 9 - 1 2 )  2 7 4  
J u l y  2 4  9 . 6  +  0 . 0 1  ( 9 - 1 1 )  4 2 2  
A u g u s t  2 7  7 . 2  +  0 . 0 1  ( 7 - 9 )  1 8 6  
S e p t e m b e r  2 4  9 . 1  +  0 . 0 5  ( 9 - 1 0 )  1 4 0  
T a b l e  2 .  T h e  m e a n  l e n g t h  a n d  w i d t h  ( i n  m m )  o f  n y m p h s  o f  t h e  
f i v e  i n s t a r s  o f  B e l o s t o m a  f l u m i n e u m ®  
M e a n  l e n g t h  M e a n  w i d t h  
I n s t a r  I  4 . 6  2 . 4  
I n s t a r  I I  6 . 2  3 . 2  
I n s t a r  I I I  9 . 0  3 . 8  
I n s t a r  I V  1 1 . 5  6 . 3  
I n s t a r  V  1 6 . 5  8 . 5  
® N = 2 0  i n s e c t s  p e r  i n s t a r .  
T a b l e  3 .  T h e  m e a n  l e n g t h  ( i n  m m )  o f  n y m p h s  o f  t h e  f i v e  i n s t a r s  o f  B e l o s t o m a  
f  1  u m i  n e u m ,  B ^ .  m a l  k i  n i  ( C u l l e n  1 9 6 9 ) ,  L e t h o c e r u s  m a x i m u s  ( C u l l  e n  1 9 6 9 ) ,  
m a z z a i  ( D e  C a r l o  1 9 6 2 ) ,  a n d  H y d r o c y r i u s  c o l u m b i a e  ( M i l l e r  1 9 6 1 )  
S p e c i  e s  B .  a  B .  L .  L .  H .  
f 1 u m i  n e u m  m a l k i  n i  m a x i m u s  m a z z a i  c o l u m b i  a e  
I n s t a r  I  4 . 6  7 . 7 5  1 5 . 0  1 1 . 0  1 6  
I n s t a r  I I  6 . 2  1 1  . 0  2 2 . 5  1 7 . 0  2 0 - 2 2  
I n s t a r  I I I  9 . 0  1 5 . 5  3 2 . 5  2 6 . 0  2 7 - 3 0  
I n s t a r  I V  1 1 . 5  2 2 . 2 5  4 6 . 5  3 7 . 5  3 6 - 3 9  
I n s t a r  V  1 6 . 5  3 2 . 5  6 5 - 7 0  5 3 . 0  4 9 - 5 2  
=  2 0  i n s e c t s  p e r  i n s t a r .  
T a b l e  4 .  T h e  m e a n  d u r a t i o n  i n  d a y s  o f  t h e  f i v e  n y m p h a l  i n s t a r s  o f  B e l o s t o m a  
f 1 u m i n e u m ,  m a l k i  n i  ( C u l l e n  1 9 6 9 ) ,  L e t h o c e r u s  m a x i m u s  ( C u l l  e n  1 9 6 9  ) ,  
j . .  m a z z a i  ( D e  C a r l o  1 9 6 2 ) ,  a n d  H y d r o c y r i  u s  c o l u m b i a e  ( C u l l e n  1 9 6 9 )  
S p e c i  e s  
.  a  B .  L .  L .  H .  f 1 u m i n e u m  m a l k i  n i  m a x i m u s  m a z z a i  c o l u m b i a e  
E g g  1 1 . 0  1 0  8  9  1 4  
I n s t a r  I  9 . 3  7 . 9  6 . 5  7  7  
I n s t a r  I I  6 . 0  1 1 . 1  8  8  9  
I n s t a r  I I I  6 . 5  1 6  1 3 . 7  9  1 3  
I n s t a r  I V  7 . 0  2 1  . 6  1 8 . 5  1 4  2 4  
I n s t a r  V  1 3 . 0  2 1  . 3  3 5  2 5  4 6  
T o t a l  ( t o  n e a r e s t  
w h o l e  d a y )  5 3 . 0  8 8  9 0  7 2  1 1 3  
=  2 0  i n s e c t s  p e r  i n s t a r .  
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d e n s e l y  c l o t h e d  w i t h  h y d r o f u g e  h a i r s  a n d  t h e  s p i r a c l e s  w e r e  
e v i d e n t .  T h e  t a r s i  w e r e  o n e - s e g m e n t e d  a n d  p r o v i d e d  w i t h  t w o  
c l a w s  e a c h .  T h e  s h o r t ,  c l u b - s h a p e d  a n t e n n a e  w e r e  o n e - s e g m e n t e d ,  
a b o u t  1 . 5 x  a s  b r o a d  a t  t h e  b a s e  a s  a t  t h e  a p e x ,  a n d  t w i c e  a s  
l o n g  a s  t h e  g r e a t e s t  d i a m e t e r .  T h e  f i r s t  i n s t a r  n y m p h s  w e r e  
a b l e  t o  f e e d  w i t h i n  a  f e w  h o u r s  a f t e r  h a t c h i n g  a n d  t h e i r  f i r s t  
e c d y s i s  o c c u r r e d  i n  a b o u t  a  w e e k .  E c d y s i s  n o r m a l l y  o c c u r r e d  
a t  n i g h t  b u t  w a s  w i t n e s s e d  i n  t h e  e a r l y  m o r n i n g  o n  s e v e r a l  
o c c a s i o n s .  E a c h  n y m p h  h e l d  o n  t o  v e g e t a t i o n  n e a r  t h e  s u r f a c e  
w i t h  i t s  m e s o -  a n d  m e t h a t h o r a c i c  l e g s .  A  s p l i t  d e v e l o p e d  
a l o n g  t h e  m i d - d o r s a l  l i n e  o f  t h e  t h o r a c i c  c u t i c l e .  T h e  
t h o r a x  e m e r g e d  f i r s t ,  a c c o m p a n i e d  b y  p u m p i n g  m o v e m e n t s ,  
f o l l o w e d  b y  t h e  h e a d  a n d  p a r t  o f  t h e  a b d o m e n .  A  r a p i d  s w e e p  
o f  t h e  l e g s  d r e w  t h e  r e s t  o f  t h e  a b d o m e n  o u t  o f  t h e  o l d  
c u t i c l e .  T h e  n y m p h  f l o a t e d  o n  t h e  s u r f a c e  w i t h  t h e  t i p  o f  
t h e  a b d o m e n  i n  c o n t a c t  w i t h  t h e  s u r f a c e  f i l m .  T h e  n y m p h  
w a s  a t  f i r s t  s o f t  a n d  p a l e  y e l l o w  b u t  w i t h i n  2 5  m i n u t e s  h a d  
h a r d e n e d  t o  i t s  d o r s o - v e n t r a l l y  f l a t t e n e d  s h a p e  a n d  t u r n e d  
l i g h t  g r e e n i s h - b r o w n .  T h e  a m o u n t  o f  p i g m e n t a t i o n  d e v e l o p e d  
w a s  v a r i a b l e  a n d  r e l a t e d  t o  t h e  d a r k n e s s  o f  t h e  e n v i r o n m e n t ,  
i . e . ,  d a r k e r  p i g m e n t a t i o n  w a s  f o u n d  i n  i n s e c t s  r e a r e d  a g a i n s t  
a  d a r k e r  b a c k g r o u n d  a n d / o r  u n d e r  l o w  l i g h t  c o n d i t i o n s .  
I n  t h e  s e c o n d  i n s t a r  n y m p h ,  t h e  g e n e r a l  b o d y  c o l o r  
w a s  l i g h t e r  t h a n  t h a t  o f  t h e  f i r s t  i n s t a r .  T h e  v e n t r a l  
a s p e c t  o f  t h e  n y m p h  w a s  a l s o  m u c h  l i g h t e r  i n  c o l o r .  
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S p i r a c l e s  w e r e  c l e a r l y  s e e n  o n  t h e  v e n t e r  o f  t h e  a b d o m e n .  
T h e  f o r e - t a r s a l  c l a w s ,  w h i c h  w e r e  n e a r l y  e q u a l  i n  t h e  f i r s t  
i n s t a r ,  w e r e  u n e q u a l  w i t h  t h e  i n s i d e  o n e  g r e a t l y  r e d u c e d  i n  
l e n g t h .  T h e  a n t e n n a e  w e r e  d i s t i n c t l y  t w o - s e g m e n t e d  a n d  a  
l i t t l e  m o r e  s l e n d e r .  T h e  t h i r d  i n s t a r  n y m p h  w a s  o l i v a c e o u s  
i n  c o l o r .  I n  t h i s  i n s t a r ,  t h e  w i n g - p a d s  w e r e  f i r s t  p r e s e n t ,  
e x t e n d i n g  b a c k  o n  t h e  m e t a t h o r a x  s o  t h a t  t h e  m a r g i n a l  
e x p o s e d  l i n e  o f  t h i s  s e g m e n t  w a s  a b o u t  0 . 3  o f  t h e  e n t i r e  
l i n e  o f  t h e  c o m b i n e d  m e s o -  a n d  m e t a t h o r a x .  T h e  a n t e n n a e  
w e r e  d i s t i n c t l y  t h r e e - s e g m e n t e d ,  c l u b - s h a p e d ,  a n d  a b o u t  
t w i c e  a s  l o n g  a s  w i d e .  T h e  f o u r t h  i n s t a r  n y m p h  p o s s e s s e d  
t h e  s a m e  g e n e r a l  s h a p e  a n d  c o l o r  a s  t h a t  o f  t h e  t h i r d  i n s t a r .  
T h e  w i n g  p a d s  r e a c h e d  a b o u t  0 . 8  o f  t h e  t o t a l  m a r g i n a l  l e n g t h  
o f  t h e  m e s o -  p l u s  m e t a t h o r a c e s .  T h e  a n t e n n a e  h a d  t w o  
l a t e r a l  p r o c e s s e s  i n  t h i s  i n s t a r .  T h e  g e n e r a l  c h a r a c t e r ­
i s t i c s  o f  t h e  b o d y  o f  t h e  5 t h  i n s t a r  w e r e  s i m i l a r  t o  t h o s e  
o f  t h e  p r e c e d i n g  i n s t a r ,  b u t  t h e  c o l o r  w a s  a  d e e p e r  y e l l o w i s h  
g r e e n  a n d  t h e  w i n g  p a d s  r e a c h e d  j u s t  b e y o n d  t h e  m e t a t h o r a x .  
T h e  a n t e n n a e  m o r e  c l o s e l y  r e s e m b l e d  t h o s e  o f  t h e  a d u l t .  
T h e r e  w a s  s t i l l  b u t  o n e  s e g m e n t  t o  e a c h  t a r s u s ,  w h i c h  b e c o m e s  
t w o - s e g m e n t e d  i n  t h e  a d u l t .  
A d u l t  s t a g e  T h e  b o d y  o f  a n  a d u l t  B ^ .  f  1  u m i n e u m  w a s  
m o d e r a t e l y  l a r g e ,  d o r s a l l y  f l a t t e n e d ,  e l l i p t i c a l - o v o i d ,  w i t h  
t h e  r o s t r u m  l o n g  a n d  s l e n d e r ,  a n t e n n a e  c o n c e a l e d  i n  v e n t r a l  
g r o o v e s  b e h i n d  t h e  e y e s ,  f r o n t  l e g s  r a p t o r i a l ,  a n d  t h e  a p e x  
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o f  t h e  a b d o m e n  w i t h  a  p a i r  o f  s h o r t ,  s t r a p - l i k e ,  r e t r a c t i l e  
a p p e n d a g e s  ( F i g .  1 - 5 ) .  T h e  g e n e r a l  c o l o r  w a s  l i g h t  b r o w n  
t o  f u s c o u s ,  s u f f u s e d  w i t h  y e l l o w .  T h e  p r o n o t u m  a n d  
s c r u t e l l u m  w e r e  d a r k e r  p o s t e r i o r l y ;  t h e  v e n t e r  w a s  u s u a l l y  
d a r k  w i t h  a  v a r i a b l e  n u m b e r  o f  d a r k e r  a n n u l a t i o n s .  T h e  
l e n g t h  o f  t h e  a n t e o c u l a r  a r e a  w a s  l e s s  t h a n  t h e  l e n g t h  o f  
t h e  i n t e r o c u l a r  a r e a .  T h e  p r o l o n g a t i o n  o f  t h e  p e n u l t i m a t e  
a n t e n n a l  s e g m e n t  w a s  n o t  c o n s t r i c t e d  a t  t h e  b a s e .  T h e  
l a t e r a l  m a r g i n s  o f  t h e  p r o n o t u m  w e r e  s t r a i g h t  o r  s l i g h t l y  
c o n c a v e .  T h e  h i n d  l e g s  w e r e  f l a t t e n e d  a n d  c i l i a t e d  f o r  
s w i m m i n g .  T h e  a b d o m i n a l  s t e r n u m  w a s  l o n g e r  t h a n  t h e  
c e p h a l i c  w i d t h .  T h e  f e m a l e  g e n i t a l  c a p s u l e  h a d  t h e  n i n t h  
s e g m e n t  f o r m i n g  a  V - s h a p e d  c o n f i g u r a t i o n  o n  t h e  v e n t e r .  
T h e  h a i r s  o f  t h e  c o n n e x i v u m  w e r e  o f  e v e n  l e n g t h .  
B o t h  s e x e s  w e r e  s i m i l a r  i n  a p p e a r a n c e  b u t  f e m a l e s  
w e r e  s l i g h t l y  l a r g e r  t h a n  m a l e s .  F e m a l e s  m e a s u r e d  1 8 . 5 -
2 4 . 5  m m  i n  l e n g t h  a n d  h a d  a  m a x i m u m  b o d y  w i d t h  o f  9 . 2 - 1 2 . 0  m m .  
T h e  b o d y  l e n g t h  o f  m a l e s  m e a s u r e d  1 9 . 5 - 2 3 . 0  m m  a n d  t h e  
m a x i m u m  b o d y  w i d t h  w a s  9 . 4 - 1 1 . 5  m m .  
R e c o r d s  o f  a d u l t  l o n g e v i t y  d u r i n g  s u c c e s s i v e  g e n e r a ­
t i o n s  p e r  a n n u m  a r e  s h o w n  i n  T a b l e  5  w h i c h  i n d i c a t e s  t h a t  
m a l e s  a l w a y s  h a d  l o n g e r  m e a n  l i v e s  t h a n  f e m a l e s .  I n  a d d i t i o n ,  
t h e  a d u l t s  o f  t h e  f i r s t  g e n e r a t i o n  h a d  t h e  s h o r t e s t  l i f e  s p a n  
w h i l e  t h o s e  o f  t h e  t h i r d  g e n e r a t i o n  h a d  t h e  l o n g e s t ,  e n t e r i n g  
d i a p a u s e  d u r i n g  t h e  w i n t e r .  
F i g .  1 .  D o r s a l  v i e w  o f  B e l o s t o m a  f 1 u m i  n e u m  
F i g .  2 .  V e n t r a l  v i e w  o f  B e l o s t o m a  f 1 u m i  n e u m  ( f e m a l e )  
2 2  
Fig. 2 
F i g .  3 .  A n t e n n a  o f  a d u l t  B e l o s t o m a  f l u m i n e u m  
F i g .  4 .  V e n t r a l  v i e w  o f  c a u d a l  p a r t  o f  m a l e  g e n i t a l  
o r g a n  o f  B e l o s t o m a  f 1 u m i n e u m  
F i g .  5 .  D o r s a l  v i e w  o f  c a u d a l  p a r t  o f  m a l e  g e n i t a l  
o r g a n  o f  B e l o s t o m a  f 1 u m i  n e u m  
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Fig. 3 
Fig. 4 
Fig. 5 
2 5  
T a b l e  5 .  A d u l t  l o n g e v i t y  ( d a y s )  o f  B e l o s t o m a  f 1 u m i  n e u m  
d u r i n g  s u c c e s s i v e  g e n e r a t i o n s  p e r  a n n u m  
1 s t  g e n e r a t i o n ®  2 n d  g e n e r a t i o n ^  3 r d  g e n e r a t i o n ^  
a t  2 4 ° C  a t  2 7 . 4 ° C  a t  2 4 ° C  
F e m a 1  e s  7 8 . 2  +  5 . 3  1 6 8 . 6  +  1 2 . 4  2 3 1 . 8  +  1 0 . 0  
( 5 0 - 9 4 )  ( 4 1 - 2 8 8 )  ( 1 2 5 - 2 8 0 )  
M a l e s  1 6 5 . 0  +  2 0 . 1  2 4 8 . 4  +  3 . 4  2 5 1 . 5  +  2 9 . 1  
( 6 0 - 3 1 7 )  ( 2 2 4 - 2 7 9 )  ( 1 3 7 - 3 0 9 )  
^ 1 5  f e m a l e s  a n d  2 0  m a l e s .  
^ 1 5  f e m a l e s  a n d  1 5  m a l e s .  
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S e a s o n a l  c y c l e  a n d  g e n e r a t i o n s  p e r  a n n u m  
T h e  a c t i v e  p e r i o d  o f  I B .  f l u m i  n e u m  i s  f r o m  A p r i l  u n t i l  
N o v e m b e r  a f t e r  w h i c h  o n l y  a d u l t s  i n  a  d i a p a u s i n g  s t a t e  c a n  
p e r s i s t  u n t i l  t h e  f o l l o w i n g  A p r i l .  I n  t h i s  a c t i v e  p e r i o d ,  
r e p r o d u c t i o n  r e s u l t s  i n  b u i l d i n g  2 - 3  g e n e r a t i o n s  ( F i g .  6 ) .  
T h e  f i r s t  g e n e r a t i o n  i s  p r o d u c e d  f r o m  e g g s  l a i d  b y  a d u l t s  
o f  t h e  o v e r w i n t e r i n g  ( s e c o n d  o r  t h i r d )  g e n e r a t i o n  a t  t h e  
o n s e t  o f  t h e  a c t i v e  p e r i o d .  E n c u m b e r e d  m a l e s  a r e  c o m m o n l y  
o b s e r v e d  b e t w e e n  m i d - M a y  a n d  m i d - J u n e .  T h u s ,  t h e  n y m p h s  
o f  t h e  f i r s t  g e n e r a t i o n  e x i s t ,  i n  v a r i o u s  d e v e l o p m e n t a l  
s t a g e s ,  f r o m  l a t e  M a y  u n t i l  l a t e  A u g u s t ,  g i v i n g  r i s e  t o  
a d u l t s  t h a t  s u r v i v e  b e t w e e n  l a t e  J u n e  a n d  m i d - O c t o b e r .  
S u b s e q u e n t l y ,  n y m p h s  o f  t h e  s e c o n d  g e n e r a t i o n  d e v e l o p  t o  
m a t u r i t y  f r o m  e a r l y  J u l y  u n t i l  m i d - O c t o b e r ;  t h e  l a t e s t  
o f t e n  d i e  b e f o r e  r e a c h i n g  t h e  a d u l t  s t a g e .  A d u l t s  o f  t h e  
s e c o n d  g e n e r a t i o n  s u r v i v e  f r o m  l a t e  J u l y  t o  t h e  e a r l y  d a y s  
o f  t h e  n e x t  J u n e .  T h e  l a t e s t  i n d i v i d u a l s  e n t e r  d i a p a u s e  
b e f o r e  t h e y  d e p o s i t  t h e i r  e g g s  a t  t h e  o n s e t  o f  t h e  n e x t  
s e a s o n ' s  a c t i v e  p e r i o d .  E a r l y  a d u l t s ,  o n  t h e  o t h e r  h a n d ,  
p r o d u c e  e g g s  b e t w e e n  l a t e  J u l y  a n d  t h e  e n d  o f  O c t o b e r .  
F r o m  t h e s e  e g g s ,  n y m p h s  o f  t h e  t h i r d  g e n e r a t i o n  e m e r g e  t o  
e x i s t  f r o m  m i d - J u l y  t h r o u g h  O c t o b e r .  O n c e  a g a i n  t h e  l a t e s t  
n y m p h s  d i e  b e f o r e  r e a c h i n g  t h e  i m a g i n a i  s t a g e ,  w h i l e  e a r l i e r  
i n d i v i d u a l s  r e a c h  t h i s  s t a g e  t o  p e r s i s t  d u r i n g  a  p e r i o d  
e x t e n d i n g  f r o m  e a r l y  S e p t e m b e r  t o  t h e  e n d  o f  n e x t  J u l y ,  
F i g .  6 .  S e a s o n a l  c y c l e  a n d  g e n e r a t i o n s  p e r  a n n u m  f o r  
B e l o s t o m a  f l u m i n e u m  
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H Ovipositional period 
N Nymphal period 
LJ Imaginai period 
J I I I I I I I I I I I L J I I 
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c e a s i n g  a c t i v i t y  t h r o u g h o u t  t h e  d i a p a u s e  p e r i o d .  T h e  a d u l t s  
o f  f 1 u m i  n e u m  o v e r w i n t e r  i n  I o w a ,  b u r y i n g  t h e m s e l v e s  i n  
m u d  o f  t h e i r  h a b i t a t s ,  a n d  t h e y  m a y  s o m e t i m e s  b e  f o u n d  i n  
w a r m  d a y s  o f  e a r l y  s p r i n g ,  p e r c h e d  o n  a n  e m e r g e n t  o b j e c t ,  
i n  t h e  s u n .  
R e p r o d u c t i  o n  
T h e  e g g s  o f  f 1 u m i n e u m  a r e  i n v a r i a b l y  a t t a c h e d  t o  
t h e  b a c k  o f  t h e  m a l e  i n  a  p a d  o f  m u c i l a g e n o u s  c e m e n t ,  a s  i s  
c h a r a c t e r i s t i c  o f  t h e  B e l o s t o m a t i n a e  ( L a u c k  a n d  M e n k e  1 9 6 1 ) .  
P r i o r  t o  1 8 9 9 ,  i t  w a s  b e l i e v e d  t h a t  e g g - b e a r e r s  w e r e  f e m a l e s  
c a r r y i n g  t h e i r  o w n  e g g s .  E a r l y  a u t h o r s  ( D u f b u r  1 8 6 3 ;  
D i m m o c k  1 8 8 6 ;  C o m s t o c k  a n d  C o m s t o c k  1 8 9 9 )  a t t r i b u t e d  t h e  
d e p o s i t i o n a l  p r o c e s s  t o  a  l o n g  p r o t r u s i b l e  o v i p o s i t o r  w h i c h  
t h e  f e m a l e  b u g  w a s  s a i d  t o  e x t e n d  o v e r  h e r  b a c k .  C r e d i t  
f o r  e g g - c a r r y i n g  w a s  p r o p e r l y  b e s t o w e d  o n  t h e  m a l e  ( S l a t e r  
1 8 9 9 )  i n  a n  a c c o u n t  w h i c h  i n c l u d e d  t h e  f o l l o w i n g :  " T h a t  
t h e  m a l e  c h a f e s  u n d e r  t h e  b u r d e n  i s  u n m i s t a k a b l e ;  i n  f a c t ,  
m y  s u s p i c i o n s  a s  t o  t h e  s e x  o f  t h e  e g g - c a r r i e r  w e r e  f i r s t  
a r o u s e d  b y  w a t c h i n g  o n e  i n  a n  a q u a r i u m ,  w h i c h  w a s  t r y i n g  t o  
f r e e  i t s e l f  f r o m  i t s  l o a d  o f  e g g s ,  a n  e x h i b i t i o n  o f  a  l a c k  
o f  m a t e r n a l  i n t e r e s t s  n o t  e x p e c t e d  i n  a  f e m a l e  c a r r y i n g  h e r  
o w n  e g g s . "  S l a t e r  w e n t  o n  t o  s a y  t h a t  w h e n  t h e  m a l e  w a s  
a t t a c k e d  b y  a n  u n i d e n t i f i e d  a g e n t  h e  " m e e k l y  r e c e i v e d  t h e  
b l o w s ,  s e e m i n g l y  p r e f e r r i n g  d e a t h  t o  t h e  i n d i g n i t y  o f  
c a r r y i n g  a n d  c a r i n g  f o r  t h e  e g g s . "  T o r r e - B u e n o  ( 1 9 0 6 )  i n  
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a p p a r e n t  a c c o r d  w i t h  t h e  " h u m i l i a t e d  m a l e  h y p o t h e s i s "  s t a t e d :  
" T h e  e g g - b e a r i n g  m a l e . . . d i s ! i k e s  e x c e e d i n g l y  t h i s  
f o r c e d  s e r v i t u d e ,  a n d  d o e s  a l l  h e  c a n  t o  r i d  h i m s e l f  
o f  t h e  b u r d e n .  F r o m  t i m e  t o  t i m e  h e  p a s s e s  h i s  
t h i r d  p a i r  o f  l e g s  o v e r  t h e  d o r s u m ,  a p p a r e n t l y  i n  
a n  e n d e a v o r  t o  a c c o m p l i s h  h i s  p u r p o s e .  I f  h e  i s  
n o t  a b l e  t o  g e t  r i d  o f  i t ,  a s  s o m e t i m e s  h a p p e n s ,  h e  
c a r r i e s  h i s  b u r d e n  t i l l  i n  d u e  t i m e  a l l  t h e  l i t t l e  
o n e s  a r e  e m e r g e d ,  w h e n  h e  a t  l a s t  f r e e s  h i m s e l f  
f r o m  i t . "  
T h e s e  i n t e r p r e t a t i o n s  o f  o b s e r v e d  b e h a v i o r  a r e  n o t  
c o n s i s t e n t  w i t h  m o d e r n  s e l e c t i o n  t h e o r y .  N a t u r a l  s e l e c t i o n  
c o u l d  n o t  h a v e  f a v o r e d  f e m a l e s  p r o g r a m m e d  t o  d i s p o s e  o f  
t h e i r  o v a  o n  t h e  b a c k  o f  a  m a l e  o n l y  t o  h a v e  t h e m  d i s c a r d e d  
i n  p l a c e s  o r  c o n d i t i o n s  t h a t  m i g h t  i m p e d e  t h e i r  d e v e l o p m e n t .  
O n  t h e  c o n t r a r y ,  f e m a l e s  a r e  a l w a y s  u n d e r  i n t e n s e  s e l e c t i o n  
t o  c h o o s e  o v i p o s i t i o n  s i t e s  t h a t  w i l l  m a x i m i z e  e g g  v i a b i l i t y .  
T h e r e f o r e  t h e  b a c k  o f  t h e  m a l e  s h o u l d  b e  t h e  o p t i m a l  o v i -
p o s i t i o n a l  s u b s t r a t e  f o r  f 1 u m i n e u m  a n d  o t h e r  s p e c i e s  
b e l o n g i n g  t o  t h e  b e l o s t o m a t i d  s u b f a m i l y  c h a r a c t e r i z e d  b y  
t h i s  b e h a v i o r ;  t h e  b e h a v i o r  o f  e g g - b e a r i n g  ( e n c u m b e r e d )  
m a l e s  s h o u l d  s o m e h o w  m a x i m i z e  e g g  v i a b i l i t y .  
C o p u l a t i o n - o v i p o s i t i o n  c y c l e  M a t i n g  p r e f e r a b l y  
t a k e s  p l a c e  a t  n i g h t .  T h e  p r o c e s s  s t a r t s  w i t h  t h e  f e m a l e  
p l u n g i n g  u n d e r n e a t h  a  m a l e  c l i n g i n g  t o  a  w a t e r  p l a n t  o r  
s o m e  o t h e r  s u b s t r a t u m .  A f t e r  p r e l i m i n a r y  s p a r r i n g  b e t w e e n  
t h e  s e x e s ,  r e c e p t i v e  m a l e s  p e r f o r m  d i s p l a y  p u m p i n g  i n  t h e  
m a n n e r  o f  b r o o d  p u m p i n g  ( r o c k i n g  u p  a n d  d o w n  o n  t h e  l o n g i ­
t u d i n a l  b o d y  a x i s )  b u t  a t  a  m u c h  m o r e  v i g o r o u s  p a c e .  
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F e m a l e s  r e s p o n d  b y  c l i m b i n g  o n  t h e  m a l e ' s  b a c k  a s  i f  t o  
o v i p o s i t .  W i t h  o n e  o r  b o t h  h i n d  l e g s ,  t h e  m a l e  m a n i p u l a t e s  
t h e  f e m a l e  i n t o  a n  i n f e r i o r  c o p u l a t o r y  p o s i t i o n ,  s l i d i n g  
b a c k w a r d s  u n t i l  t h e  t e r m i n a l i a  o f  b o t h  p a r t i c i p a n t s  a r e  i n  
c o n t a c t .  T h e n  t h e  m a l e  s l i d e s  h i s  a b d o m e n  s i d e w a y s  a n d  
b e n d s  i t  v e n t r a l l y  w h i l e  t h e  f e m a l e  t e r m i n a l i a  b e c o m e s  
f u l l y  e x t e n d e d ;  t h i s  p o s i t i o n  e n a b l e s  t h e  a e d e a g u s  t o  b e  
p e r f e c t l y  i n s e r t e d  i n t o  t h e  f e m a l e ' s  g o n o p o r e .  W h e n  t h i s  
i n s e r t i o n  h a s  t a k e n  p l a c e ,  t h e  m a l e  r e l e a s e s  t h e  g r a s p s  o f  
h i s  h i n d  l e g s  a n d  t h e  p a i r  f l o a t s  a t  t h e  w a t e r  s u r f a c e .  
I f  d i s t u r b e d ,  t h e  b u g s  s e p a r a t e  f o r  a b o u t  5  m i n u t e s  t o  
c o u p l e  a g a i n  w h e n  p e r f e c t l y  s e t t l e d .  A f t e r  i n t r o m i s s i o n ,  
t h e  m a l e  a b r u p t l y  s c r a p e s  o n e  h i n d  l e g  o n  t h e  f e m a l e ' s  
h e m e l y t r a .  T h e  f e m a l e  r e p o s i t i o n s  h e r s e l f  i m m e d i a t e l y  a n d  
b e g i n s  t o  l a y  e g g s ,  s t a r t i n g  a t  t h e  a p e x  o f  t h e  m a l e ' s  
h e m e l y s t r a .  A f t e r  a b o u t  5  m i n u t e s ,  a l t h o u g h  t h e  f e m a l e  
h a s  l a i d  a  f e w  e g g s ,  t h e  m a l e ' s  t e m p o r a r y  q u i e s c e n c e  e n d s .  
F o r c i n g  t h e  f e m a l e  o u t  o f  p o s i t i o n  w i t h  h i s  h i n d  l e g ,  t h e  
m a l e  b e g i n s  a  n e w  b o u t  o f  v i g o r o u s  d i s p l a y  p u m p i n g .  T h i s  
c y c l e  c o n t i n u e s  u n t i l  t h e  f e m a l e ' s  t o t a l  e g g  c l u t c h  i s  
d e p o s i t e d  o n  t h e  m a l e ' s  b a c k .  T h e  m a l e  i s  c a p a b l e  o f  
c o p u l a t i n g  w i t h  s e v e r a l  f e m a l e s ,  b u t  w h e n  c a r r y i n g  a n  e g g  
p a d  h e  d o e s  n o t  m a t e  a g a i n  u n t i l  c o m p l e t i n g  b r o o d  c a r e  f o r  
t h e  c u r r e n t  e g g  m a s s .  T h u s ,  m a l e  g i a n t  w a t e r  b u g s  h a v e  
d e v e l o p e d  a  w h o l e  s e t  o f  c o u r t s h i p  a n d  m a t i n g  b e h a v i o r s  
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t h a t  m a x i m i z e  i n d i v i d u a l  m a l e  f i t n e s s  a n d  p r e c l u d e  a l t r u i s t i c  
b r o o d i n g .  B y  " i n s i s t i n g "  o n  c o p u l a t i o n  p r i o r  t o  o v i p o s i t i o n ,  
t h e  m a l e  e n s u r e s  t h a t  t h e  f i r s t  e g g s  h e  r e c e i v e s  w i l l  h a v e  
b e e n  f e r t i l i z e d  b y  h i m .  L i m i t i n g  t h e  p e r i o d  o f  o v i p o s i t i o n  
t e n d s  t o  m i n i m i z e  t h e  c h a n c e  o f  e r r o r ,  i . e . ,  a c c e p t a n c e  o f  
e g g s  f e r t i l i z e d  b y  a n o t h e r  m a l e .  
T h e  o v i p o s i t i o n a l  r e c o r d s  f o r  t h e  s u c c e s s i v e  g e n e r ­
a t i o n s  p e r  a n n u m  w h i c h  w e r e  r e a r e d  i n  t h e  l a b o r a t o r y  a t  m e a n  
t e m p e r a t u r e s  o f  2 4 ,  2 8 ,  a n d  2 4 ° C ,  r e s p e c t i v e l y ,  a r e  p r e s e n t e d  
i n  T a b l e  6 .  T h e  h i g h e s t  n u m b e r  o f  e g g s  ( 4 2 0 . 4  +  1 5 . 1  p e r  
f e m a l e )  w a s  p r o d u c e d  b y  f i r s t  g e n e r a t i o n  f e m a l e s  t h r o u g h o u t  a n  
o v i p o s i t i o n a l  p e r i o d  o f  4 5 . 6  +  4 . 3  d a y s .  T h e  n u m b e r  o f  e g g s  
p r o d u c e d  b y  s e c o n d  g e n e r a t i o n  f e m a l e s  w a s  r e l a t i v e l y  s m a l l e r  
( 2 8 7 . 4  +  9 . 1  p e r  f e m a l e ) ,  a n d  t h e  o v i p o s i t i o n a l  p e r i o d  w a s  
a c c o r d i n g l y  s h o r t e r  ( 3 4 . 0  +  8 . 1  d a y s ) .  F e m a l e s  o f  t h e  t h i r d  
g e n e r a t i o n  p r o d u c e d  t h e  f e w e s t  e g g s  ( 1 0 4 . 1  +  4 . 6  p e r  f e m a l e )  
d u r i n g  t h e  s h o r t e s t  o v i p o s i t i o n a l  p e r i o d  ( 2 8 . 5  +  8 . 9  d a y s ) .  
R e c o r d s  f o r  t h e  d a i l y  n u m b e r  o f  e g g s  p e r  f e m a l e  d u r i n g  t h e  
f i r s t ,  s e c o n d ,  a n d  t h i r d  g e n e r a t i o n s  w e r e  i n s i g n i f i c a n t l y  
d i f f e r e n t ,  b e i n g  3 4 . 5 ,  3 6 . 3 ,  a n d  3 0 . 5  e g g s ,  r e s p e c t i v e l y .  
T h e  r a t e  o f  p r o d u c t i o n  o f  e g g - r a f t s  d u r i n g  t h e  t h r e e  
s u c c e s s i v e  g e n e r a t i o n s  p e r  a n n u m  i s  p r e s e n t e d  i n  T a b l e  7 .  
U n d e r  l a b o r a t o r y  c o n d i t i o n s ,  t h e  n u m b e r  o f  e g g - r a f t s  p r o d u c e d  
b y  a  s i n g l e  f e m a l e  r a n g e d  f r o m  2 - 4 ,  1 - 3 ,  a n d  1 - 3  r a f t s  i n  t h e  
f i r s t ,  s e c o n d  a n d  t h i r d  g e n e r a t i o n s ,  r e s p e c t i v e l y .  M o s t  
f e m a l e s  ( 6 5 % )  o f  t h e  f i r s t  g e n e r a t i o n  d e p o s i t e d  2  r a f t s .  
T a b l e  6 .  O v i s p o s i t i o n a l  r e c o r d s  d u r i n g  t h e  s u c c e s s i v e  g e n e r a t i o n s  p e r  a n n u m  
o f  B e l o s t o m a  f l u m i n e u m  
O v i p o s i t i o n a l  r e c o r d  1 s t  g e n e r a t i o n ®  2 n d  g e n e r a t i o n ^  3 r d  g e n e r a t i o n ^  
( a t  2 4 ° C )  ( a t  2 8 ° C )  a t  2 4 ° C )  
P r e - o v i p o s i t i o n a l  5 . 6  -  0 . 8  5 . 9  -  0 . 5  1 9 2 . 2  -  6 . 3  
p e r i o d  ( d a y s )  ( 3 - 7 )  ( 4 - 9 )  ( 1 6 4 - 2 5 1 )  
O v i p o s i t i o n a l  4 5 . 6  -  4 . 3  3 4 . 0  -  8 . 1  2 8 . 5  -  8 . 9  
p e r i o d  ( d a y s )  ( 3 4 - 6 1 )  ( 2 4 - 4 5 )  ( 1 - 3 7 )  
P o s t - o v i p o s i t i o n a l  1 1 . 8  -  3 . 8  1 0 9 . 5  -  6 . 7  2 6 . 5  -  2 . 2  
p e r i o d  ( d a y s )  ( 6 - 1 7 )  ( 1 0 - 2 0 0 )  ( 1 0 - 4 5 )  
n u m b e r  o f  e g g s  4 2 0 . 4  -  1 5 . 1  2 8 7 . 4  -  9 . 1  1 0 4 . 1  -  4 . 6  
p e r  f e m a l e  ( 3 4 1 - 5 8 7 )  ( 1 9 2 - 3 4 5 )  ( 4 6 - 1 6 8 )  
CO 
CO 
D a i l y  m e a n  n o .  o f  
e g g s  p e r  f e m a l e  3 4 . 5  3 6 . 3  3 0 . 5  
( 2 1 . 0 - 4 8 . 9 )  ( 2 7 . 4 - 4 4 . 0 )  ( 2 6 . 0 - 6 4 . 0 )  
® 1 0  f e m a l e s .  
^ 1 2  f e m a l e s .  
T a b l e  7 .  R a t e  o f  p r o d u c t i o n  o f  e g g - r a f t s  a n d  e g g  p r o d u c t i v i t y  d u r i n g  t h r e e  
s u c c e s s i v e  g e n e r a t i o n s  o f  B e l o s t o m a  f 1 u m i  n e u m  
%  o f  f e m a l e s  
1 s t  g e n . B  2 n d  g e n . ^  3 r d  g e n . b  
5 5  7  5 . 0  
6 5  3 0  1 6 . 6  
3 0  1 5  8 . 3  
T o t a l  n u m b e r  o f  e g g s  
p r o d u c e d  p e r  f e m a l e  
1 s t  g e n . G  2 n d  g e n . ^  3 r d  g  e n .  ^  
9 0 . 3  2 3 4 . 0  
2 5 7 . 0  2 5 4 . 0  1 5 9 . 0  
4 7 8 . 5  1 1 2 . 0  4 1 7 . 3  
1 9 4 . 0  —  —  
® 2 0  f e m a l e s .  
^ 1 2  f e m a l e s .  
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w h i l e  m o s t  o f  t h o s e  o f  t h e  s e c o n d  a n d  t h i r d  g e n e r a t i o n s  l a i d  
o n e  r a f t  o n l y .  A  p o s i t i v e  c o r r e l a t i o n  c o u l d  b e  s e e n  b e t w e e n  
t h e  n u m b e r  o f  r a f t s  a n d  t h e  t o t a l  n u m b e r  o f  e g g s  p e r  f e m a l e .  
E g g  r e q u i r e m e n t s  E g g s  t h a t  r e m a i n e d  a t t a c h e d  t o  
t h e  b a c k s  o f  l i v e  m a l e s  i n  t h e  l a b o r a t o r y  e n j o y e d  a  h i g h  
( a p p r o x i m a t e l y  9 7 % )  h a t c h i n g  s u c c e s s  ( N = 5 ) .  T o  d e t e r m i n e  
i f  t h i s  h i g h  e g g  s u r v i v a l  r a t e  d e p e n d e d  u p o n  t h e  e g g s  b e i n g  
c a r r i e d  a b o u t  o n  t h e  b a c k  o f  l i v e  m a l e  B ^ .  f  1  u m i  n e u m ,  f o u r  
e g g - r a f t s  c o n t a i n i n g  i m m a t u r e  e g g s  w e r e  r e m o v e d  f r o m  t h e  
m a l e s  a n d  p l a c e d  i n  s e p a r a t e  f i n g e r  b o w l s  i n  t h e  l a b o r a t o r y ;  
2  w e r e  c o v e r e d  w i t h  t a p  w a t e r  a n d  2  w e r e  a l l o w e d  t o  d r y .  
N o n e  o f  t h e  e g g s  s u r v i v e d ;  t h o s e  k e p t  i n  w a t e r  d e v e l o p e d  a  
f u n g a l  g r o w t h  a f t e r  a  f e w  d a y s ,  a n d  t h o s e  a l l o w e d  t o  d r y  
b e c a m e  d e s i c c a t e d .  N e x t ,  t w o  e g g - b e a r i n g  m a l e s  w e r e  k i l l e d  
a n d  r e p l a c e d  i n  t h e i r  j a r s  w i t h  t h e  e g g s  i n t a c t .  T h e s e  
e g g s  a l s o  f a i l e d  t o  h a t c h .  
T h e s e  r e s u l t s ,  s i m i l a r  t o  t h o s e  o b t a i n e d  b y  V o e l k e r  
( 1  9 6 8  ) ,  C u l l  e n  ( 1  9 6 9  ) ,  a n d  S m i t h  ( 1  9 7 6 a ,  1  9 7 6 b ) ,  f o r  e g g s  
o f  L i m n o g e t o n  f i  b e r i  M a y r ,  m a l k i  n i ,  B .  f 1 u m i  n e u m ,  a n d  
A b e d u s  h e r b e r t i  H i d a l g o ,  r e s p e c t i v e l y ,  s u g g e s t  t h a t  s u c c e s s f u l  
r e p r o d u c t i o n  f o r  m e m b e r s  o f  t h e  B e l o s t o m a t i d a e  d e p e n d s  o n  
t h e  a t t a c h m e n t  o f  e g g s  t o  t h e  b a c k s  o f  h e a l t h y  m a l e s .  M a l e  
b u g s  p a s s i v e l y  p r e v e n t  d e s i c c a t i o n  o f  e g g s  b y  a l w a y s  
r e m a i n i n g  i n  w a t e r ,  a n d  a p p a r e n t l y  p r o v i d e  o t h e r  s e r v i c e s  
t o  e g g s  a n d  e c l o s i n g  n y m p h s .  A m o n g  t h e s e  m a y  b e  t h e  
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f a c i l i t a t i o n  o f  e m b r y o n i c  g a s  e x c h a n g e ,  a s  i n d i c a t e d  b y  t h e  
t o t a l  f a i l u r e  o f  s u b m e r s e d  e g g s .  S t a g n a n t  w a t e r  a n d  s t a t i c  
e g g s  m a y  l e t h a l l y  i m p e d e  e m b r y o n i c  g a s  e x c h a n g e ,  c a u s i n g  
t i s s u e s  t o  d i e  f r o m  o x y g e n  s t a r v a t i o n  a n d  f r o m  a c i d i f i c a t i o n  
o f  d i s s o l v e d  m e t a b o l i c  c a r b o n  d i o x i d e .  N e v e r t h e l e s s ,  i t  
s t i l l  a p p e a r e d  t h a t  t h e  l i v e  b r o o d i n g  m a l e  p r o v i d e s  f u r t h e r  
s e r v i c e s  b e y o n d  s i m p l y  e x p o s i n g  t h e  e g g s  r e g u l a r l y  t o  
a t m o s p h e r i c  a i r .  
B r o o d i n g  b e h a v i o r  E m e r g e n t  v e g e t a t i o n ,  w h e n  a v a i l ­
a b l e ,  w a s  t h e  c h o s e n  m i c r o h a b i t a t  f o r  e n c u m b e r e d  m a l e  I B .  
f l u m i n e u m  i n  t h e  f i e l d .  V i r t u a l l y  a l l  ( a p p r o x i m a t e l y  2 5 )  
e g g - b e a r i n g  m a l e s  w e r e  f o u n d  a s s o c i a t e d  w i t h  e m e r g e n t  
v e g e t a t i o n  w h e r e  t h e y  s e e m e d  t o  s p e n d  a  g r e a t  d e a l  o f  t i m e  
p o s i t i o n e d  i n  t h e  a i r  a c q u i s i t i o n  p o s i t i o n  ( i . e . ,  r e s t i n g  
w i t h  t h e  t i p  o f  t h e  a b d o m e n  s l i g h t l y  a b o v e  t h e  s u r f a c e ) .  
T h i s  p o s t u r e  e x p o s e d  t h e  u n a t t a c h e d  e n d s  o f  t h e  e g g s  t o  t h e  
a t m o s p h e r e .  F e m a l e s  a n d  u n e n c u m b e r e d  m a l e s  w e r e  f o u n d  o n  
t h e  p o n d ' s  m u d  b o t t o m ,  u n d e r  m a t s  o f  a l g a e ,  a n d  a s s o c i a t e d  
w i t h  d e b r i s .  T h e s e  i n d i v i d u a l s  s u r f a c e d  p e r i o d i c a l l y ,  b u t  
g e n e r a l l y  r e m a i n e d  a t  t h e  s u r f a c e  o n l y  l o n g  e n o u g h  t o  r e n e w  
t h e i r  s u b - h e m e l y t r a l  a i r  s u p p l i e s .  T h e  s u b s u r f a c e  b e h a v i o r  
o f  a n  e n c u m b e r e d  m a l e  i n  L o s t  L a k e  w a s  o b s e r v e d .  T h i s  
i n d i v i d u a l  v i g o r o u s l y  s t r o k e d  h i s  e g g  p a d  w i t h  h i s  h i n d  
l e g s .  H e  s o m e t i m e s  s t r o k e d  a l t e r n a t e l y  w i t h  o n e  l e g  a n d  
t h e n  t h e  o t h e r ,  b u t  m o r e  f r e q u e n t l y  a p p l i e d  a  s e r i e s  o f  
s t r o k e s  w i t h  o n e  l e g  w h i l e  t h e  o t h e r  r e s t e d ,  t h e n  w i t h o u t  
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p a u s e ,  t h e  r o l e s  o f  b o t h  l e g s  w e r e  r e v e r s e d .  T h e s e  b o u t s  
o f  s t r o k i n g  w e r e  f o l l o w e d  b y  r e s t  p e r i o d s  o f  v a r y i n g  l e n g t h  
u p  t o  3 0  s e c o n d s .  T h i s  b e h a v i o r  p a t t e r n  h a s  b e e n  r e f e r r e d  
t o  a s  b r o o d  s t r o k i n g  b y  S m i t h  ( 1 9 7 6 a ) .  
F u r t h e r  d e t a i l s  a n d  v a r i a t i o n s  o f  t h i s  b e h a v i o r  
p a t t e r n  w e r e  d e s c r i b e d  b y  S m i t h  ( 1 9 7 6 a )  a s  r e v e a l e d  b y  
l a b o r a t o r y  i n v e s t i g a t i o n s  o n  f 1 u m i  n e u m .  W h i l e  b r o o d  
s t r o k i n g ,  t h e  m a l e  i s  s u p p o r t e d  b y  h i s  f r o n t  a n d  m i d d l e  l e g s ,  
e m p l o y i n g  o n l y  t h e  h i n d  l e g s  t o  s t r o k e  t h e  e g g s .  M o s t  
s t r o k e s  a r e  a p p l i e d  s m o o t h l y  t o  t h e  f u l l  d o r s a l  s u r f a c e  
( a n t e r i o r  t o  p o s t e r i o r )  o f  t h e  e g g  p a d ,  b u t  o c c a s i o n a l l y  
d i s c r e t e  v a r i a t i o n s  i n  t h i s  p a t t e r n  a r e  c o m m o n  f o r  e a c h  
i n d i v i d u a l .  A t  t h e  o n s e t  o f  b r o o d  s t r o k i n g ,  b u g s  u s u a l l y  
p a t t e d  t h e i r  e g g s .  " P a t t i n g "  i n v o l v e d  s h o r t  v e r t i c a l  m o v e ­
m e n t s  o f  o n e  h i n d  l e g  a g a i n s t  t h e  m i d - d o r s a l  s u r f a c e  o f  t h e  
e g g  p a d .  B e t w e e n  f i v e  a n d  s e v e n  " p a t s "  w e r e  d e l i v e r e d  i n  
r a p i d  s u c c e s s i o n .  T w o  o t h e r  d i s t i n c t  v a r i a t i o n s  f r o m  t h e  
s t r o k i n g  p a t t e r n  p r o b a b l y  l e d  e a r l y  w o r k e r s  ( S l a t e r  1 8 9 9 * ,  
T o r r e - B u e n o  1 9 0 6 )  t o  i n f e r  t h a t  m a l e s  a r e  r e l u c t a n t  t o  b e a r  
e g g s .  S m i t h  l a b e l l e d  t h e  t w o  o t h e r  m o v e m e n t s  " k i c k i n g "  a n d  
" s a w i n g . "  K i c k i n g  e n t a i l e d  d y n a m i c  t h r u s t i n g  o f  o n e  h i n d  
l e g  a t  t h e  a n t e r i o r  o f  t h e  e g g  p a d .  S a w i n g  c o n s i s t e d  o f  
b r i s k  l a t e r a l  m o v e m e n t s  o f  t h e  h i n d  t i b i o t a r s u s  p r e s s e d  
i n t o  t h e  e g g  i n t e r s t i c e s .  T h e  l e g  w a s  s a w e d  b a c k  a n d  f o r t h  
i n  p l a c e  f o r  a  p e r i o d  n o t  e x c e e d i n g  5  s e c o n d s .  B o t h  o f  
t h e s e  v a r i a n t s  w e r e  r a r e ,  r e l a t i v e  t o  s t r o k i n g .  
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T o r r e - B u e n o  ( 1 9 0 6 )  n o t e d  t h e  " p e c u l i a r  f a c t "  t h a t  
c o p u l a t i o n  t a k e s  p l a c e  i n  c o n n e c t i o n  w i t h  o v i p o s i t i o n  f o r  
2 "  f 1 u m i n e u m .  T h i s  o b s e r v a t i o n  i s  p a r t i c u l a r l y  m e a n i n g f u l  
i n  l i g h t  o f  P a r r e r ' s  ( 1 9 7 0 )  c o n c l u s i o n  t h a t  s p e r m  f r o m  t h e  
l a s t  m a l e  t o  m a t e  i n  a  p o l y a n d r o u s  s e r i e s  u s u a l l y  p r e d o m i n a t e  
i n  f e r t i l i z a t i o n .  A s s u m i n g  t h i s  i s  t h e  c a s e  f o r  f 1 u m i  n e u m ,  
e g g s  b o r n e  b y  t h e  i n d i v i d u a l  m a l e  w i l l  c o n t a i n  p r e d o m i n a n t l y  
h i s  g e n e s  ( o f  t h e  h a p l o i d  m a l e  c o n t r i b u t i o n )  e v e n  i f  t h e  
f e m a l e  h a s  m a t e d  p r e v i o u s l y .  S p e r m  c o m p e t i t i o n  s t u d i e s  o n  
a n o t h e r  b e l o s t m a t i d  s p e c i e s ,  A .  h e r b e r t i ,  h a v e  y i e l d e d  s o m e  
t e n t a t i v e  r e s u l t s  t h a t  s u p p o r t  t h i s  i d e a  ( S m i t h  1 9 7 6 b ) .  
S l a t e r  ( 1 8 9 9 )  a s s u m e d  t h a t  e g g s  b o r n e  b y  a n  e n c u m b e r e d  m a l e  
w e r e  f a t h e r e d  b y  h i m  w h e n  s h e  c o n c e d e d  t h a t  s o m e t i m e s  
" p a t e r n a l  i n s t i n c t s  p r e d o m i n a t e . "  S h e  s t a t e d  t h a t  t h e  t h i r d  
p a i r  o f  l e g s  w e r e  s o m e t i m e s  u s e d  t o  b r u s h  e g g s  f r e e  o f  
f o r e i g n  p a r t i c l e s .  C u l l  e n  ( 1  9 6 9  )  a l s o  b e l i e v e d  l e g  m o v e m e n t s  
o f  m a l k i  n i  p r o b a b l y  s e r v e d  t o  k e e p  t h e  e g g s  c l e a n  a n d  
p a r a s i  t e - f r e e .  
I t  i s  n o t  c l e a r ,  h o w e v e r ,  t h a t  m e r e  c l e a n l i n e s s  w o u l d  
e n h a n c e  e g g  v i a b i l i t y  a n d  t h e r e  a r e  n o  k n o w n  p a r a s i t e s  o f  
b e l o s t o m a t i d  e g g s  b e s i d e s  t h e  m i c r o b i a l  g r o w t h .  F u r t h e r m o r e ,  
t h e  o b s e r v e d  r a t e s  o f  b r o o d  s t r o k i n g  w o u l d  s e e m  t o  s u g g e s t  
a n o t h e r  f u n c t i o n  f o r  t h i s  b e h a v i o r .  L o n g  s t r o k e s  o f  t h e  h i n d  
l e g s  r e p l e t e  w i t h  s w i m m i n g  h a i r s  s h o u l d  p r o v i d e  a  r e g u l a r l y  
i n t e r m i t t e n t  f l o w  o f  w a t e r  o v e r  t h e  e g g s  c o n c o m i t a n t l y  
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r e n e w i n g  d i s s o l v e d  o x y g e n  ( e v e n  i f  a t  l o w  a m b i e n t  c o n c e n ­
t r a t i o n s ) ,  a n d  r e m o v i n g  e m b r y o n i c  m e t a b o l i t e s .  R e s u l t s  o f  
d e t a c h e d  e g g  p a d  e x p e r i m e n t s  s u g g e s t  t h a t  t h e s e  e f f e c t s  a r e  
t h e  f u n c t i o n  o f  b r o o d  s t r o k i n g .  
S m i t h  ( 1 9 7 6 a )  s u g g e s t s  t h a t  p a t t i n g  i s  a  m e c h a n i s m  
t h a t  a l l o w s  t h e  b u g  t o  d e t e r m i n e  t h a t  h e  i s  s t i l l  c a r r y i n g  
e g g s .  I t  o c c u r s  i n f r e q u e n t l y  ( r e l a t i v e  t o  b r o o d  s t r o k i n g )  
a n d  u s u a l l y  i n i t i a t e s  a  s e r i e s  o f  b o u t s  o f  b r o o d  s t r o k i n g .  
T h e  f u n c t i o n s  o f  k i c k i n g  a n d  s a w i n g  a r e  l e s s  o b v i o u s ,  b u t  
b o t h  p a t t e r n s  m a y  s e r v e  t o  e v a l u a t e  t h e  a d h e s i o n  o f  t h e  e g g  
p a d .  K i c k i n g  t e s t s  t h e  m a r g i n  m o s t  v u l n e r a b l e  t o  f a i l u r e :  
t h e  l e a d i n g  e d g e .  I t  i s  h e r e  t h a t  t h e  n i d u s  i s  e x p o s e d  t o  
g r e a t e s t  h y d r o d y n a m i c  f o r c e s  a s  t h e  b u g  s w i m s .  S a w i n g  m a y  
r e v e a l  l a t e r a l  a n d  p o s t e r i o r  l o o s e n e s s .  A p p a r e n t l y ,  a  
l o o s e l y  a t t a c h e d  c l u t c h  o f  e g g s  i s  a  p o o r  r i s k .  I t  m a y  b e  
l o s t  e n t i r e l y ,  w i t h  t h e  c o n s e q u e n c e  t h a t  a l l  e g g s  w i l l  f a i l .  
F o r  t h i s  r e a s o n ,  a  m a l e  t h a t  c o n t i n u e s  t o  b r o o d  a  l o o s e  
c l u t c h  m a y  h a v e  a  s t a t i s t i c a l l y  h i g h e r  p r o b a b i l i t y  o f  w a s t i n g  
h i s  t i m e  a n d  e n e r g y .  P r e s u m a b l y  s e l e c t i o n  h a s  f a v o r e d  m a l e s  
t h a t  q u i c k l y  d e t e c t  e g g  p a d  l o o s e n e s s  a n d  d i s c a r d  l o o s e  p a d s .  
R e m o v a l  o f  a  f i r m l y  a t t a c h e d  e g g  p a d  a n d  c a n n i b a l i s m  o f  e g g s  
i n  t h e  f a c e  o f  a d v e r s e  b r o o d i n g  c o n d i t i o n s  s e e m  t o  b e  o t h e r  
s e l e c t i v e l y  a d v a n t a g e o u s  m a l e  o p t i o n s  ( S m i t h  1 9 7 6 a ) .  
S m i t h  d i d  n o t  a t t e m p t  e x p e r i m e n t a l l y  t o  a s s e s s  t h e  
d i r e c t  c a l o r i c  c o s t  t o  m a l e s  i n c u r r e d  b y  b r o o d i n g .  H o w e v e r ,  
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i t  s e e m s  e v i d e n t  t h a t  t h e  b r o o d i n g  m a l e  i s  e x p o s e d  t o  e x t r a  
r i s k s .  T h e  a d d i t i o n a l  w e i g h t  o f  d e v e l o p i n g  e g g s  w o u l d  i m p a i r  
s w i m m i n g  m o v e m e n t s  a n d  p e r h a p s  r e d u c e  t h e  a b i l i t y  t o  e s c a p e  
p r e d a t o r s .  S m i t h  d i d  m e a s u r e  t h e  s w i m m i n g  s p e e d s  o f  e g g -
b e a r i n g  a n d  u n e n c u m b e r e d  m a l e s  a n d  f o u n d  t h a t  t h e  l a t t e r  
c o u l d  s w i m  c o n s i d e r a b l y  f a s t e r .  A d d i t i o n a l l y ,  t h e  e x t r a  
w e i g h t  o f  t h e  e g g s  m a y  i m p a i r  t h e  f e e d i n g  e f f i c i e n c y  o f  
t h e s e  i n s e c t s .  T h e  b e h a v i o r s  i n v o l v e d  i n  t h e  m a l e ' s  p a r e n t a l  
c a r e  u n d o u b t e d l y  a l s o  i n c r e a s e  r i s k  o f  p r é d a t i o n .  F o r  
e x a m p l e ,  b e c a u s e  w a t e r  b u g s  n o r m a l l y  r e s t  m o t i o n l e s s ,  
p r o t e c t e d  b y  t h e i r  c r y p t i c  c o l o r a t i o n ,  t h e  p u m p i n g  o r  s t r o k i n g  
m o v e m e n t s  p r o b a b l y  m a k e  t h e m  m o r e  v u l n e r a b l e  b y  b e t r a y i n g  
t h e i r  p o s i t i o n .  I t  m a y  b e  p a r t l y  t o  b a l a n c e  s u c h  r i s k s  t h a t  
w a t e r  b u g s  h a v e  d e v e l o p e d  a  t r e m e n d o u s  b i t e .  
R e s p i  r a t i o n  
M i l l e r  ( 1 9 6 1 )  h a s  g i v e n  a  d e t a i l e d  a c c o u n t  o f  t h e  
r e s p i r a t o r y  s y s t e m  o f  H y d r o c y r i u s  c o l u m b i a e ,  w h i c h  d i f f e r s  
o n l y  i n  m i n o r  a n a t o m i c a l  p o i n t s  f r o m  t h a t  o f  f 1 u m i n e u m .  
L i k e  o t h e r  a q u a t i c  H e m i p t e r a  a n d  m a n y  C o l e o p t e r a ,  a d u l t  
b e l o s t o m a t i d s  h a v e  a  s u b a l a r  a i r  s t o r e .  T h e  h i n d  w i n g s ,  
v e n t r a l  s u r f a c e  o f  t h e  f o r e w i n g s ,  a n d  d o r s a l  s i d e  o f  t h e  
a b d o m e n  a r e  a l l  h y d r o f u g e  a n d  t h e  a r e a  e n c l o s e d  f o r m s  t h e  
a i r  s t o r e .  P o s t e r i o r l y  f r o m  t h e  f i f t h  s e g m e n t  a  f r i n g e  o f  
l o n g  w e t t a b l e  h a i r s  b o r d e r s  t h e  a b d o m e n  ( F i g .  7 ) .  A  n a r r o w  
F i g .  7 .  D o r s a l  v i e w  o f  t h e  p o s t e r i o r  s e g m e n t s  o f  t h e  
a b d o m e n  o f  B e l o s t o m a  f l u m i n e u m  ( p a r t s  o f  t h e  
t e r g a  o f  s e g m e n t s  6  a n d  7  a r e  c u t  a w a y  t o  
e x p o s e  t h e  r e t r a c t o r  m u s c l e  o f  t h e  s i p h o n  
a n d  i t s  l o n g  a p o d e m e )  
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n a k e d  s t r i p  o f  c u t i c l e  s e p a r a t e s  t h e s e  w e t t a b l e  h a i r s  f r o m  
t h e  h y d r o f u g e  h a i r - p i l e  t h a t  c o v e r s  m o s t  o f  t h e  d o r s a l  
s u r f a c e .  A n t e r i o r  t o  t h e  f i f t h  s e g m e n t  t h e  w i n g s  o v e r l a p  
t h e  a b d o m e n  a n d  t h e  v e n t r a l  h a i r - p i l e  i s  c o n t i n u o u s  w i t h  t h e  
d o r s a l .  T h i s  h a i r - p i l e  i s  c o m p r i s e d  o f  l o n g  a n d  s h o r t  h a i r s ;  
t h e  f o r m e r  a r e  a b o u t  1  m m  l o n g  a n d  h a v e  n o  s t r u c t u r a l  
m o d i f i c a t i o n s  a t  t h e  d i s t a l  e n d ,  w h e r e a s  t h e  l a t t e r  a r e  
h o o k e d  a t  t h e  t i p  a n d  a r e  6 0 - 7 0  m i c r o n s  l o n g .  T h e  p i l e  i s  
i n t e r r u p t e d  2  m m  i n  f r o m  t h e  m a r g i n  b y  a  s l i g h t  d e p r e s s i o n  i n  
t h e  c u t i c l e  t h a t  s t r e t c h e s  f r o m  t h e  b a s e  o f  t h e  s i p h o n  t o  
s p i r a c l e  3 ,  a n d  i s  l i n e d  w i t h  s h o r t ,  h o o k e d  h a i r s  o n l y .  
T h e  a i r  i n  t h e  v e n t r a l  h a i r - p i l e  i s  c o n t i n u o u s  w i t h  
t h a t  i n  t h e  d o r s a l  a i r  s t o r e .  T h e  m a i n  f u n c t i o n  o f  t h e  
v e n t r a l  a i r  f i l m  i s  t o  a l l o w  t h e  v e n t r a l l y  p l a c e d  a b d o m i n a l  
s p i r a c l e s  t o  c o m m u n i c a t e  w i t h  t h e  d o r s a l  a i r  s t o r e  a n d  h e n c e  
w i t h  t h e  a t m o s p h e r i c  a i r  w h e n  t h e  s i p h o n s  p i e r c e  t h e  w a t e r  
s u r f a c e .  I n  a d d i t i o n  t h e  a i r  f i l m  s e r v e s  a  s u b s i d i a r y  
f u n c t i o n  a s  a  p h y s i c a l  g i l l ,  a l t h o u g h  t h i s  i s  p r o b a b l y  o f  
s m a l l  i m p o r t a n c e  ( M i l l e r  1 9 6 1 ) .  
T h e  h i g h l y  m o d i f i e d  n i n t h  s e g m e n t  f o r m s  a  p a i r  o f  r e s ­
p i r a t o r y  s i p h o n s  t h a t  a r e  a t t a c h e d  t o  t h e  e x t e r n a l  g e n i t a l i a  
a n d  a n u s .  U n l i k e  t h e  s i p h o n s  o n  t h e  N e p i d a e  t h o s e  o n  t h e  
B e l o s t o m a t i d a e  d o  n o t  j o i n  t o  f o r m  a  t u b e  b u t  a r e  f l a t t e n e d  
a n d  l i e  s i d e  b y  s i d e .  T o r r e - B u e n o  ( 1 9 0 6 )  d e s c r i b e s  t h o s e  o f  
f 1 u m i n e u m  a s  b e i n g  s t r a p - l i k e ;  t h e  t w o  s t r a p s  f u s e  a t  t h e  
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b a s a l  e n d s  a n d  s u r r o u n d  t h e  p h a l l o b a s e .  T h e  r e s p i r a t o r y  
s i p h o n s  a r e  s h o r t  a n d  c a n  o n l y  b e  e x t e n d e d  a n d  w i t h d r a w n  a  
v e r y  s h o r t  d i s t a n c e .  L o n g  h a i r s  l i n e  t h e  o u t e r  m a r g i n  o f  
t h e  s i p h o n  a n d  p a r t  o f  t h e  v e n t r a l  s u r f a c e ,  a n d  i n  a d d i t i o n  
s m a l l  h o o k e d  h a i r s  a r e  s c a t t e r e d  o v e r  t h e  v e n t r a l  s u r f a c e .  
N o r m a l l y  o n  t h e  s i p h o n s ,  t h e  w h o l e  v e n t r a l  s u r f a c e  a n d  t h e  
p r o x i m a l  h a l f  o f  t h e  d o r s a l  s u r f a c e  r e t a i n  a n  a i r  f i l m .  I t  
i s  f r e q u e n t l y  s e e n  a s  a  s i l v e r  b u b b l e  l i n i n g  t h e  e d g e s  o f  
t h e  w i n g  c o v e r s .  
W h e n  t h e  b u g  i s  s u b m e r g e d ,  t h e  s i p h o n s  r e m a i n  c o m ­
p l e t e l y  r e t r a c t e d  u n d e r  t h e  w i n g s .  D u r i n g  t h e  a s c e n t  t o  t h e  
s u r f a c e  ( w h i c h  i s  u s u a l l y  m a d e  a t  a b o u t  5  c m / m i n )  t h e  s i p h o n s  
a r e  p r o t r a c t e d  a n d  r e t r a c t e d  i n  p h a s e  w i t h  w e a k  v e n t i l a t o r y  
m o v e m e n t s ,  a n d  w i t h  e a c h  p r o t r a c t i o n  a  c o l u m n  o f  a i r  i s  d r a w n  
o u t  o n  t h e  s i p h o n  b r i s t l e s .  A s  s o o n  a s  t h e  s i p h o n s  m a k e  
c o n t a c t  w i t h  a t m o s p h e r i c  a i r ,  s t r o n g  a b d o m i n a l  v e n t i l a t o r y  
m o v e m e n t s  i m m e d i a t e l y  b e g i n .  I f  t h e  a i r  i s  d i s p l a c e d  f r o m  
t h e  s i p h o n  h a i r s  ( e . g . ,  r u b b i n g  w i t h  g r e a s e )  t h e  b u g  
c o n t i n u e s  t o  a s c e n d  u n t i l  t h e  p o s t e r i o r  p a r t  o f  t h e  a b d o m e n  
p r o t r u d e s  a b o v e  t h e  s u r f a c e .  T h e  a b d o m e n  i s  t h e n  f l e x e d  
v e n t r a l l y  a n d  v e n t i l a t i o n  t a k e s  p l a c e  t h r o u g h  t h e  g a p  b e t w e e n  
t h e  w i n g s  a n d  t h e  a b d o m e n .  
T h e  s i p h o n s  c a n  p e r f o r m  t h r e e  t y p e s  o f  m o v e m e n t :  ( 1 )  
e x t e n s i o n  a n d  r e t r a c t i o n ;  ( 2 )  l a t e r a l  m o v e m e n t s ;  a n d  ( 3 )  
d o r s a l  c u r v i n g .  E x t e n s i o n  i s  a c h i e v e d  b y  a b d o m i n a l  p r e s s u r e  
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a n d  r e l a x a t i o n  o f  t h e  r e t r a c t o r  m u s c l e s .  A  p a i r  o f  m u s c l e s ,  
o n e  a t t a c h e d  t o  t h e  b a s e  o f  e a c h  s i p h o n  a n d  a r i s i n g  o n  a  
l o n g  a p o d e m e  w h i c h  i s  f i x e d  t o  t h e  a n t e r i o r  e d g e  o f  t h e  
s e v e n t h  s e g m e n t ,  r e t r a c t s  t h e  s i  p h o n e  u n d e r  t h e  w i n g s .  I t  
w a s  f o u n d  i n  t h i s  s t u d y  t h a t  e x t e n s i o n  o f  t h e  s i p h o n  w a s  n o t  
p o s s i b l e  i n  b u g s  w i t h  s m a l l  p a r t s  o f  t h e  a b d o m i n a l  s c l e r i t e s  
r e m o v e d .  L a t e r a l  m o v e m e n t s  o f  t h e  s i p h o n s  a r e  s o m e t i m e s  s e e n  
w h e n  t h e  b u g  i s  o u t  o f  w a t e r  o r  w h e n  t h e  a i r  f i l m  o n  t h e  
s i p h o n s  h a s  b e e n  d i s p l a c e d .  T h e y  c a n  o c c u r  i n  o n e  s i p h o n  
a l o n e ,  b u t  a r e  o f t e n  s e e n  i n  b o t h  a s  s e p a r a t i n g  m o v e m e n t s .  
T h e s e  m o v e m e n t s  a r e  b r o u g h t  a b o u t  b y  s m a l l  m u s c l e s  a t  t h e  
b a s e  o f  t h e  s i p h o n s ,  a n d  t h e i r  r e l a t i v e  s i g n i f i c a n c e  i s  
u n k n o w n .  T h e  d o r s a l  c u r v i n g  m o v e m e n t  i s  m o s t  i n t e r e s t i n g .  
T h e  b u g  i s  n o r m a l l y  l e s s  d e n s e  t h a n  w a t e r ,  a n d  w h e n  i t  
s u r f a c e s  f o r  v e n t i l a t i o n  a n d  t h e r e  i s  n o t h i n g  f o r  i t  t o  
g r a s p ,  i t  f l o a t s  n e a r l y  h o r i z o n t a l l y .  I n  o r d e r  t o  p i e r c e  
t h e  w a t e r  s u r f a c e ,  t h e  e x t e n d e d  s i p h o n s  c u r v e  d o r s a l l y .  
T h i s  m o v e m e n t  i s  a c h i e v e d  b y  a  s e r i e s  o f  d i a g o n a l l y  s i t u a t e d  
m u s c l e s  w h i c h  a r e  a t t a c h e d  t o  t h e  d o r s a l  a n d  v e n t r a l  w a l l s  
i n s i d e  t h e  s i p h o n s .  I n  f l u m i n e u m ,  a s  i n  t h e  o t h e r  
B e l o s t o m a t i d a e ,  t h e  f u n c t i o n  o f  t h e  s i p h o n s  i s  t o  p l a c e  t h e  
s u b - h e m e l y t r a l  a i r  s t o r e ,  a n d  t h e r e f o r e  a l l  b u t  t h e  f i r s t  
p a i r  o f  s p i r a c l e s ,  d i r e c t l y  i n  c o n t a c t  w i t h  t h e  a t m o s p h e r e .  
T h e r e  i s  p r o b a b l y  l i t t l e  s i g n i f i c a n c e  i n  t h e  l o c a t i o n  o f  
s p i r a c l e  1 0  a t  t h e  s i p h o n  b a s e ,  p a r t i c u l a r l y  s i n c e  i t  i s  
v e r y  s i m i l a r  t o  t h e  o t h e r  a b d o m i n a l  s p i r a c l e s  i n  s t r u c t u r e .  
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N y m p h a l  f l u m i n e u m  h a v e  a  l a r g e  v e n t r a l  a i r  s t o r e  
t r a p p e d  b y  a  p i l e  o f  h a i r s  o f  s e v e r a l  d i s t i n c t  t y p e s .  T h e s e  
a r e  d e s c r i b e d  b y  M i l l e r  ( 1 9 6 1 ) .  T h e  n y m p h  d o e s  n o t  p o s s e s s  
r e s p i r a t o r y  s i p h o n s ,  a n d  t h e  t e n t h  p a i r  o f  s p i r a c l e s  l i e s  
o n  t h e  v e n t r a l  s u r f a c e  o f  t h e  a b d o m e n .  I n  t h e  l a s t  n y m p h a l  
i n s t a r ,  t h e  o u t l i n e  o f  t h e  a d u l t  s i p h o n s  i s  v i s i b l e ,  b u t  
t h e y  r e m a i n  f u s e d  t o  t h e  r e s t  o f  t h e  a b d o m e n .  N o r m a l l y  t h e  
n y m p h  p i e r c e s  t h e  w a t e r  s u r f a c e  m e n i s c u s  w i t h  t h e  l o n g  
h y d r o f u g e  h a i r s  o n  t h e  t i p  o f  t h e  a b d o m e n ,  b u t  a n y  p a r t  o f  
t h e  a i r  s t o r e  m a y  b e  i n v o l v e d .  T h e  d e p e n d e n c e  o f  t h e  n y m p h  
o n  t h e  s u r f a c e  f o r  r e s p i r a t i o n  p r o b a b l y  m e a n s  t h a t  i t  d o e s  
n o t  n o r m a l l y  d e s c e n d  d e e p e r  t h a n  1 - 2  m .  
S e v e r i n  a n d  S e v e r i n  ( 1 9 1 1 a )  r e p o r t e d  t h a t  f 1 u m i n e u m  
c o u l d  l i v e  a p p r o x i m a t e l y  1 2  h o u r s  w i t h o u t  r e n e w i n g  i t s  a i r  
s u p p l y .  T h e i r  e x p e r i m e n t s  w e r e  c o n d u c t e d  a t  a  w a t e r  t e m p e r ­
a t u r e  o f  2 0 " C .  
P i  s t r i  b u t i  o n  
B^. f l u m i  n e u m  i s  a n  a b u n d a n t  s p e c i e s  i n  I o w a .  T h e r e  
is little overlapping of range of f 1 umi neum and B^. 
l u t a r i u m  i n  I o w a .  O n l y  i n  H e n r y  a n d  D e s  M o i n e s  c o u n t i e s  
w e r e  f 1 u m i  n e u m  a n d  1 u t a r i u m  f o u n d  i n  t h e  s a m e  p o n d .  
T h e  c o l l e c t i o n  s i t e s  o f  B ^ .  f  1  u m i  n e u m  i n  I o w a  a r e  s h o w n  i n  
F i g .  8 .  
F i g .  8 .  C o l l e c t i o n  s i t e s  o f  B e l o s t o m a  f 1 u m i  n e u m  i n  I o w a  
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H a b i t a t  
H a b i t a t  a s  u s e d  i n  t h i s  s t u d y  i s  a  s e r a i  c o m m u n i t y  
o r  p h y s i o g n o m i c  s u b d i v i s i o n  t h e r e o f ,  s o  t h a t  a l l  o f  t h e  a r e a  
w i t h i n  e a c h  h a b i t a t  i s ,  a t  z e r o  d e n s i t y  o f  t h e  s p e c i e s ,  
e s s e n t i a l l y  h o m o g e n o u s  w i t h  r e s p e c t  t o  t h e  p h y s i c a l  a n d  
b i o l o g i c a l  f e a t u r e s  w h i c h  a r e  r e l e v a n t  t o  t h e  b e h a v i o r  a n d  
s u r v i v a l  o f  t h e  s p e c i e s .  
H a b i t a t s  f o r  f 1 u m i n e u m  i n c l u d e d  b o t h  t e m p o r a r y  a n d  
p e r m a n e n t  w a t e r s  w i t h  a n d  w i t h o u t  m a r g i n a l  m a c r o p h y t e s  a n d / o r  
e m e r g e n t  v e g e t a t i o n .  W a t e r  r a n g e d  f r o m  c l e a r  t o  e x t r e m e l y  
t u r b i d .  W a t e r  b u g s  w e r e  f o u n d  i n  a  f e w  e u t r o p h i c  p o n d s  w h e n  
o x y g e n  w a s  l e s s  t h a n  1  p p m .  T h e  t y p i c a l  h a b i t a t  w a s  a  
c a t t a i l  p o n d  w i t h  a  f o o t  o r  m o r e  o f  w a t e r .  I n d i v i d u a l s  r e s t  
b e n e a t h  t h e  d e a d  l e a v e s  a n d  s t e m s  t h a t  f o r m  a  l a t t i c e d  
f l o a t i n g  m a t .  T h e y  a l s o  f r e q u e n t  t h e  g r a s s y  m a r g i n s  o r  
o v e r h a n g i n g  b u s h e s  o n  t h e  m a r g i n s  o f  p o n d s .  T h e  m i c r o h a b i t a t  
s e l e c t e d  b y  e n c u m b e r e d  m a l e s  i n  t h e  f i e l d  s e e m e d  c o r r e l a t e d  
w i t h  t h e  s t a g e  o f  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  e g g s  b e i n g  c a r r i e d .  
M a r g i n a l  m a c r o p h y t e s  w e r e  o b v i o u s l y  t h e  p r e f e r r e d  m i c r o -
h a b i t a t  f o r  m a l e s  c a r r y i n g  e g g s  i n  e v e r y  s t a g e  o f  d e v e l o p m e n t .  
O n e  e x c e l l e n t  h a b i t a t  y i e l d i n g  a n  u n u s u a l  c o n c e n t r a ­
t i o n  o f  f 1 u m i  n e u m  i n  c e n t r a l  I o w a  w a s  a  l a r g e  p o n d ,  L o s t  
L a k e .  T h e  o r g a n i s m s  f o u n d  i n  L o s t  L a k e  m i g h t  w e l l  b e  f o u n d  
i n  a n y  p o n d  o f  s i m i l a r  s i z e ,  l o c a t i o n  a n d  s t a g e  o f  d e v e l o p ­
m e n t ;  t h e  a r e a  o f  t h e  p o n d  w a s  a b o u t  0 . 7 5  h a .  T h i s  h a b i t a t  
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i s  a t  l e a s t  s u p e r f i c i a l l y  s i m i l a r  t o  t h e  l i m n i c - w r a c k  b e d s  
o f  S c a n d i n a v i a n  s h o r e s  a s  d e s c r i b e d  b y  D a h l  ( 1 9 5 9 ) .  I n  I o w a ,  
s u c h  h a b i t a t s  a r e  o n l y  p h y s i o g n o m i c  s u b d i v i s i o n s  o f  t h e  
r e e d - s w a m p  c o m m u n i t y  o r  o c c a s i o n a l l y  o f  t h e  f l o a t i n g -
v e g e t a t i o n  c o m m u n i t y  w h e r e  t h e  l a t t e r  e x t e n d s  t o  t h e  s h o r e ­
l i n e  ( D e o n i e r  1 9 6 1 ) .  I n  g e n e r a l ,  t h e  l i m n i c - w r a c k  h a b i t a t  
m a y  b e  c o n s i d e r e d  a s  a n  a c c u m u l a t i o n  o f  d e c a y i n g  p l a n t  d e b r i s .  
A t  L o s t  L a k e  t h e  a c c u m u l a t i o n  w a s  o f  l o n g  d u r a t i o n ,  b e i n g  
r e p e a t e d l y  i n c r e a s e d  i n  a m o u n t  f o r  s e v e r a l  s e a s o n s .  
M a c r o f l o r a  T h e  d o m i n a n t  m a c r o f l o r a  o f  L o s t  L a k e  
m a y  b e  d i v i d e d  i n t o  t h r e e  g r o u p s :  s u b m e r g e d ,  f l o a t i n g -
l e a v e d ,  a n d  e m e r g e n t  v e g e t a t i o n .  S e v e r a l  s p e c i e s  o f  s u b ­
m e r g e d  v a s c u l a r  p l a n t s  w e r e  f o u n d  t h r o u g h o u t  t h e  s e a s o n .  
O f  t h e s e  t h e  m o s t  i m p o r t a n t  w a s  P o t a m o g e t o n  a m p l i  f o l i  u s ,  a  
p o n d  w e e d  w h i c h  t h i c k l y  c o v e r e d  t h e  p o n d  b e t w e e n  d e p t h s  o f  
0 . 5  a n d  1 . 5  m .  I n  l a t e  s u m m e r  i t s  s u b m e r g e d  a n d  f l o a t i n g  
l e a v e s  a n d  e m e r g e n t  f r u i t i n g  s t r u c t u r e s  f o r m e d  a  c o n t i n u o u s  
c o v e r .  
T h e  p o n d  a l s o  s u p p o r t e d  a  f a i r l y  l a r g e  g r o w t h  o f  
f l o a t i n g - l e a v e d  p l a n t s  i n c l u d i n g  N u p h a r  a d v e n a  ( w a t e r  l i l y ) .  
L e m n a  m i n o r  ( l e s s e r  d u c k w e e d )  w a s  a  s m a l l  v a s c u l a r  p l a n t  
w h i c h  f l o a t e d  o v e r  t h e  s u r f a c e  w i t h  t h e  w i n d  i n  g r e a t  m a s s e s  
i n  l a t e  s u m m e r .  N u p h a r  o c c u r r e d  i n  m o s t  o f  t h e  p o n d  s h a l l o w  
w a t e r  a n d  i t s  m a s s i v e  t u b e r o u s  r o o t s  w e r e  a n  e x t r e m e l y  n o t i c e ­
a b l e  c o m p o n e n t  o f  t h e  s u b s t r a t u m .  L e m n a  w a s  s o  a b u n d a n t  
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a s  t o  e f f e c t  o x y g e n  r e d u c t i o n  l o c a l l y  b y  l i m i t i n g  l i g h t  
p e n e t r a t i o n .  
T y p h a  l a t i f o l i a  ( b r o a d - l e a v e d  c a t t a i l )  a n d  S c i r p u s  
v a l i d u s ,  ( s e d g e )  t w o  s p e c i e s  o f  r o o t e d  e m e r g e n t  a q u a t i c  v a s ­
c u l a r  p l a n t s ,  w e r e  o f t e n  u p r o o t e d  b y  f r e e z i n g  a n d  t h a w i n g  a n d  
t h e  r a f t s  t h u s  f o r m e d  b e c a m e  t h e  c h i e f  c o m p o n e n t s  o f  l i m n i c -
w r a c k  w h e n  w a s h e d  a s h o r e .  T a n g l e d  m a s s e s  o f  N u p h a r ,  s p e c i e s  
o f  P o t a m o g e t o n ,  U t r i c u l a r i a  v u l g a r i s  ( b l a d d e r w o r t ) ,  a n d  
p l a n k t o n i c  f i l a m e n t o u s  a l g a e  c o n s t i t u t e d  t h e  w r a c k  p r e s e n t  
a r o u n d  s h o r e s  w i t h o u t  a  z o n e  o f  e m e r g e n t  v e g e t a t i o n .  
P o l y g o n u m  a m p h i b i u m  ( a m p h i b i o u s  s m a r t w e e d )  a n d  o t h e r  t e r ­
r e s t r i a l  s h o r e l i n e  p l a n t s  g r o w  o n  l i m n i c  w r a c k  a n d  t h u s  
a u g m e n t  i t s  e c o t o n a l  c h a r a c t e r i s t i c s .  
P h y s i  c a l  a n d  c h e m i  c a l  c o n d i  t i o n s  a t  L o s t  L a k e  
T h e  m o n t h l y  t e m p e r a t u r e  a n d  p r e c i p i t a t i o n  a v e r a g e s  a r e  s h o w n  
i n  T a b l e  8 .  A l t h o u g h  t h e s e  d a t a  a p p e a r  h i g h l y  r e g u l a r ,  
e x t r e m e  v a r i a t i o n s  w e r e  c o m m o n  i n  l a t e  f a l l  a n d  e a r l y  s p r i n g .  
F r e e z i n g  t e m p e r a t u r e s  o c c u r r e d  o n  1 5 9  d a y s  o f  t h e  y e a r  
( N o v e m b e r  t h r o u g h  M a y ) .  T h e  s u m m e r  p r e c i p i t a t i o n ,  t h o u g h  
a v e r a g i n g  h i g h ,  w a s  s u b j e c t  t o  e x t r e m e  v a r i a t i o n  d u r i n g  t h e  
s t u d y  s e a s o n  o f  1 9 7 8 .  
A l t h o u g h  w a t e r - l e v e l  v a r i a t i o n  w a s  p r o n o u n c e d  i n  t h i s  
p e r i o d ,  t h e r e  w a s  l i t t l e  e f f e c t  o n  t h e  f l o a t i n g  p o n d  w e e d  
a n d  m a r g i n a l  v e g e t a t i o n  t h a t  s h e l t e r s  B ^ .  f  1  u m i n e u m .  T h e  
a n n u a l  c y c l e  o f  w a t e r - l e v e l  b e g i n s  w i t h  f i l l i n g  i n  s p r i n g ,  
d u e  t o  s n o w  m e l t i n g  a n d  h i g h  p r e c i p i t a t i o n  c o m b i n e d  w i t h  
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T a b l e  8 .  C l i m a t e  s u m m a r y  f o r  B o o n e ,  I o w a ;  J a n u a r y  1 9 7 8 -
D e c e m b e r  1 9 7 8 .  ( A n n u a l  W e a t h e r  S u m m a r y :  U .  S  
D e p a r t m e n t  o f  C o m m e r c e ) ®  
M e a n  m o n t h l y  
t e m p e r a t u r e  
M e a n  m o n t h l y  
p r e c i  p i  t a t i o n  
° F  ° C  i  n  m m  
J a n u a r y  8 . 5  - 1 3 , 1  0 . 7 2  1 8 . 2 9  
F e b r u a r y  1 1 . 4  - 1  1 . 4  1  . 0 1  2 5 . 6 5  
M a  r c h  3 1  . 4  - 0 . 3  0 . 8 2  2 0 . 8 3  
A p r i l  4 8 . 3  9 . 1  5 . 3 8  1 3 6 . 6 5  
M a y  5 9 . 7  1 5 . 4  2 . 3 6  5 9 . 9 4  
J u n e  6 8 . 7  2 0 . 4  5 . 0 5  1 2 8 . 2 7  
J u l y  7 2 . 5  2 2 . 5  5 . 5 6  1 4 1 . 1 2  
A u g u s t  7 1  . 1  2 1  . 7  4 . 9 2  1 2 4 . 9 7  
S e p t e m b e r  6 7 . 6  1 9 . 8  6 . 6 2  1 6 8 . 1 5  
O c t o b e r  4 9 . 3  9 . 6  0 . 8 9  2 2 . 6 1  
N o v e m b e r  3  5 . 5  1  .  9  2 . 7 6  7 0 . 1 0  
D e c e m b e r  1 9 . 2  - 7 . 1  1  . 0 6  2 6 . 9 2  
A n n u a l  4 5 . 3  7 . 4  T o t a l  a n n u a l  3 7 . 1 5  9 4 3 . 5 0  
m e a n  p r e c i p i t a t i o n  
t e m p e r a t u r e  
^ E n g l i s h  u n i t s  i n  o r i g i n a l  p u b l i c a t i o n ;  m e t r i c  u n i t s  
p r o v i d e d  f o r  c o m p a r i s o n .  
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r e d u c e d  e v a p o r a t i o n .  P r e s u m a b l y ,  i n  t h e  f a l l ,  e v a p o r a t i o n  
i s  i n c r e a s e d  a s  t h e  h u m i d i f y i n g  i n f l u e n c e  o f  t h e  s u r r o u n d i n g  
f o r e s t  i s  l o s t  a n d  r a i n f a l l  i s  d e c r e a s e d ;  t h i s  c a u s e s  a  
d r o p  i n  w a t e r - l e v e l .  L o s t  L a k e  h a d  d r i e d  u p  c o m p l e t e l y  i n  
m i d - J u l y  o f  1 9 7 7 ,  a  d r o u g h t  y e a r  i n  c e n t r a l  I o w a .  
S i n c e  w a t e r  m o v e m e n t  i s  v e r y  s l i g h t ,  g r e a t  d i f f e r e n c e s  
i n  w a t e r  t e m p e r a t u r e  c a n  o c c u r  i n  s h o r t  d i s t a n c e s .  S u r f a c e  
w a t e r  t e m p e r a t u r e  o f  t h e  p o n d  v a r i e d  i n  t h e  s u m m e r  a s  m u c h  
a s  7 °  i n  2 4  h o u r s ;  b o t t o m  t e m p e r a t u r e  f l u c t u a t e d  o n l y  3 °  
d u r i n g  t h e  s a m e  t i m e .  S u r f a c e  w a t e r  t e m p e r a t u r e  i n  t h e  s u m m e r  
e x c e e d e d  3 5 ° C  i n  d e n s e  f l o a t i n g - l e a v e d  v e g e t a t i o n .  
T u r b i d i t y  w a s  n o t  m e a s u r e d  i n  i n t e r s t i t i a l  a n d  a l g a l  
m a t  w a t e r  s i n c e  a n y  a t t e m p t  t o  d o  s o  c a u s e d  i m m e d i a t e  
c l o u d i n g  t o  o p a c i t y .  P o n d  t u r b i d i t y  v a r i e d  s e a s o n a l l y  o w i n g  
t o  p l a n k t o n  ( T a b l e  9 ) ;  h e a v y  r a i n f a l l  a n d  d e c r e a s i n g  w a t e r -
l e v e l  i n c r e a s e d  t u r b i d i t y  b y  d i s t u r b i n g  t h e  f l o c c u l e n t  o o z e  
a t  t h e  b o t t o m .  
T h e  d i s s o l v e d  o x y g e n  c o n t e n t  o f  s u r f a c e  w a t e r s  o f  
L o s t  L a k e  ( T a b l e  9 )  c a n  i n c r e a s e  1 . 1  m g / l / h  a n d  d e c r e a s e  a t  
a b o u t  t h e  s a m e  r a t e .  S e a s o n a l l y ,  t h e r e  w a s  c o n s i d e r a b l e  
v a r i a t i o n  i n  t h e  d i s s o l v e d  o x y g e n  c o n t e n t  o f  L o s t  L a k e ;  
i n  l a t e  w i n t e r  u n d e r  h e a v y  i c e  c o v e r ,  d i s s o l v e d  o x y g e n  w a s  n o t  
d e t e c t a b l e .  A l l  s a m p l e s  t a k e n  i n  t h e  f l o c c u l e n t  " f a l s e  b o t t o m "  
l a c k e d  d i s s o l v e d  o x y g e n  a n d  t h e  o x y g e n  c o n c e n t r a t i o n  i n  a n y  
s u b s u r f a c e  s a m p l e s  i n  t h e  p o n d  d e p e n d  l a r g e l y  o n  p r o x i m i t y  
t o  t h e  b o t t o m .  V a s c u l a r  v e g e t a t i o n  o f  t h e  s h o r e  r e g i o n  o f  
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T a b l e  9 .  P h y s i c a l  a n d  
L e d g e s  S t a t e  
c h e m i c a l  f a c t o r s  
P a r k ,  B o o n e  C o .  ,  
o f  L o s t  L a k e ,  
I o w a  
T e m p .  ( ° C )  D i s s o l v e d  M a x  
( m g / l  )  
O x y g e n  
M i  n  
( m g / l )  
T u r b i d i t y  P H  
A p r i l  1 9 7 8  1 2  7 . 4  5 .  5  4 0  7 . 1  
M a y  1  9  9 . 3  6 . 2  1  0  6 .  5  
J u n e  2 6  1 0 . 7  6 . 2  1  2  7 . 0  
A u g u s t  3 1  1 1 . 5  5 . 1  9 0  7 . 1  
S e p t e m b e r  2 5  1 0 . 4  7 . 0  _ _ a  7 . 1  
O c t o b e r  8  1 0 . 2  7 . 4  6 0  7 . 2  
D e c e m b e r  1  1 8 . 3  1 2 . 6  2 4  7 . 4  
M a r c h  1 9 7 9  1  0 . 0  0 . 0  _ _ a  5 . 6  
^ W a t e r  t o o  d i s t u r b e d  t o  m e a s u r e .  
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t h e  p o n d  p r o b a b l y  r e d u c e s  t h e  o x y g e n  c o n t e n t  o f  t h e  w a t e r  
t h e r e  s i n c e  n e a r l y  a l l  o f  t h e s e  p l a n t s  h a v e  s u r f a c e  l e a v e s  
w h i c h  e x c h a n g e  g a s e s  w i t h  t h e  a t m o s p h e r e  a n d  b l o c k  l i g h t  f r o m  
t h e  w a t e r ;  i . e . ,  d u c k w e e d  ( L e m n a  m i n o r ) ,  c a n  a t  t i m e s  c o v e r  
m o r e  t h a n  o n e  t h i r d  o f  t h e  p o n d  s u r f a c e  w i t h  c o m p a c t  f l o a t i n g  
l e a v e s  t h a t  r e d u c e  t h e  o x y g e n  t e n s i o n  u n d e r  s u c h  a  m a s s .  
T h e  p H  o f  t h e  p o n d  v a r i e d  c o n s i d e r a b l y  d u r i n g  t h e  c o u r s e  
o f  t h i s  s t u d y  ( T a b l e  9 ) .  T h e  l o w e s t  r e a d i n g  w a s  o b t a i n e d  i n  
l a t e  w i n t e r  u n d e r  t h e  i c e  ( 5 . 6 )  a n d  t h e  h i g h e s t  w a s  7 . 4  a f t e r  
s p r i n g  r a i n s  h a d  r a i s e d  t h e  l e v e l  o f  t h e  p o n d .  M o s t  r e a d i n g s  
i n  t h e  p o n d  w e r e  c l o s e  t o  7 . 0 .  
F e e d i n g  
T h e  l a r g e  a p p e t i t e s  o f  t h e  b e l o s t o m a t i d s  h a v e  b e e n  
w e l l - d o c u m e n t e d  ( D i m m o c k  1 8 8 7 ;  R a n k i n  1 9 3 5 ) .  B e l o s t o m a  
f 1 u m i n e u m ,  l i k e  n e p i d s ,  c a p t u r e s  i t s  p r e y  i n  t h e  r a p t o r i a l  
f o r e l e g s .  I n d i v i d u a l s  d o  n o t  p u r s u e  p r e y ,  b u t  m a i n t a i n  a  
r e l a t i v e l y  s t a t i o n a r y  p o s i t i o n ,  f r e q u e n t l y  r e s t i n g  w i t h  t h e  
r e s p i r a t o r y  s t r a p s  b r e a k i n g  t h e  s u r f a c e  f i l m ,  t h e  m i d d l e  
a n d  h i n d  l e g s  s p r e a d ,  t h e  h e a d  s l i g h t l y  f o r w a r d ,  a n d  t h e  
f o r e l e g s  s p r e a d  w i d e l y ,  r e a d y  t o  g r a s p .  O n c e  t h e y  s e i z e  t h e  
p r e y ,  t h e y  m a i n t a i n  a  f i r m  h o l d .  I n d i v i d u a l s  i n  c a p t i v i t y  
o c c a s i o n a l l y  s e i z e d  p r e y  o n  t h e  w a t e r  s u r f a c e ,  b u t  p r e f e r r e d  
p r e y  i n  t h e  w a t e r .  
I n  c a p t i v i t y ,  t h e  e a r l i e r  i n s t a r s  d i d  n o t  t a k e  f o o d  
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a s  r e a d i l y  a s  l a t e r  i n s t a r s  a n d  s e e m e d  t o  b e  l e s s  a g g r e s s i v e  
t h a n  t h e  a d u l t s .  H u n g r y  i n d i v i d u a l s  s w a m  a  s h o r t  d i s t a n c e  
t o w a r d  a  d i s t u r b a n c e  i n  t h e  w a t e r .  S e v e r i n  a n d  S e v e r i n  
( 1 9 1 1 a )  d e m o n s t r a t e d  t h a t  t h e  g r a s p i n g  r e s p o n s e  t o  f o o d  i s  
c a u s e d  b y  v i b r a t i o n  i n  t h e  w a t e r  r a t h e r  t h a n  b y  s o m e  v i s u a l  
c u e .  
T h e  p r e y  i s  u s u a l l y  h e l d  w i t h  t h e  f o r e l e g s  w h i l e  b e i n g  
s u c k e d  d r y ,  a l t h o u g h  t h e  m i d d l e  a n d  h i n d  l e g s  m a y  b e  u s e d  i n  
h o l d i n g  l a r g e  o r  a c t i v e  p r e y .  S u c h  p r e y  a s  l a r g e  n a i a d s  a n d  
s n a i l s  w e r e  o f t e n  h e l d  w i t h  a l l  s i x  l e g s .  T o  a t t a c k  a  
s n a i l ,  f o r  e x a m p l e ,  t h e  b u g  w i l l  s w i m  q u i e t l y  a r o u n d  t h e  
s n a i l  w i t h  t h e  b e a k  p r o b i n g  t h e  s h e l l .  W h e n  p i e r c e d  b y  t h e  
b e a k ,  t h e  s n a i l  s t r u g g l e s  t o  r e t r e a t  i n t o  t h e  s h e l l .  T h i s  
t y p e  o f  r e s i s t a n c e  b r i n g s  a b o u t  d e e p e r  p r o b i n g  w i t h  t h e  b e a k .  
F e e d i n g  s t a r t s  w i t h  t h e  s n a i l  h e l d  b y  t h e  r a p t o r i a l  f o r e l e g s  
o f  t h e  b u g  w h i l e  t h e  m i d d l e  a n d  h i n d  l e g s  e i t h e r  c l i n g  t o  a  
s u b m e r g e d  p l a n t ,  o r  t h e  i n s e c t  f l o a t s  a t  t h e  s u r f a c e .  
A l t h o u g h  c o n s i d e r a b l e  k n o w l e d g e  h a s  b e e n  g a i n e d  a b o u t  
t h e  a c t i o n  a n d  c o m p o s i t i o n  o f  t h e  v e n o m  a n d  s a l i v a  o f  
c e r t a i n  H y m e n o p t e r a ,  O i p t e r a ,  S i p h o n a p t e r a  a n d  o t h e r  i n s e c t s  
t h a t  a t t a c k  m a n ,  l i t t l e  w o r k  h a s  b e e n  c a r r i e d  o u t  o n  t h e  
s a l i v a  o f  p r e d a c e o u s  H e m i p t e r a .  A n  a n a l y s i s  o f  t h e  s a l i v a  
o f  t h e  r e d u v i i d  P l a t y m e r i s  r h a d a m a n t h u s  G a e r s t e c k e r  r e v e a l s  
t h r e e  t r y p s i n - l i k e  p r o t e o l y t i c  f r a c t i o n s  a n d  w e a k  p h o s p h o l i p a s e  
a c t i v i t y  ( E d w a r d s  1 9 6 1 ) .  H e  c o n c l u d e d  t h a t  t h e  p r o t e a s e .  
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a i d e d  b y  t h e  h y a l u r o n i d a s e  p r e s e n t ,  a c t s  t o  d i s r u p t  t h e  
i n t e r c e l l u l a r  m a t r i x ,  a b o l i s h i n g  t h e  n e r v e  a n d  m u s c l e  
e x c i t a b i l i t y  a n d  l e a d i n g  t o  g e n e r a l  l y s i s  i n  t h e  a n i m a l .  
I n  r e s e a r c h  o n  t h e  s a l i v a r y  e n z y m e s  o f  t h e  b e l o s t o m a t i d  
L e t h o c e r u s  c o r d o f a n u s  M a y r ,  R e e s  a n d  O f f o r d  ( 1 9 6 9 )  c h a r a c ­
t e r i z e d  t h e  e n z y m a t i c  a c t i v i t y  o f  t h e  s a l i v a  a s  p r o t e o l y t i c .  
I n  a d d i t i o n ,  h y a l u r o n i d a s e ,  n u c l e a s e ,  p h o s p h a t a s e  a n d  
e s t e r a s e  h a v e  b e e n  i d e n t i f i e d .  A l t h o u g h  t h e r e  i s  l i t t l e  
e v i d e n c e  f o r  a n  e x a c t  c o m p a r i s o n  o f  t h e  s a l i v a r y  c o m p o n e n t s  
o f  f 1 u m i  n e u m  t o  t h o s e  o f  L e t h o c e r u s  o r  P I a t y m e r i  s ,  t h e i r  
a c t i o n s  o n  h u m a n s  a r e  k n o w n  f r o m  p e r s o n a l  e x p e r i e n c e  t o  b e  
s i m i l a r ,  p r o d u c i n g  l o c a l i z e d  p a i n ,  v a s o d i l a t i o n  a n d  s l i g h t  
p a r a l y s i s .  T h e  s a l i v a r y  g l a n d s  o f  g i a n t  w a t e r  b u g s  a r e  
q u i t e  l a r g e ,  o c c u p y i n g  m o s t  o f  t h e  s p a c e  i n  t h e  p t e r o t h o r a x  
n o t  o c c u p i e d  b y  m u s c l e  o r  t r a c h e a e .  
G i v e n  s u f f i c i e n t  p r e y ,  n y m p h a l  b e l o s t o m a t i d s  w i l l  
f e e d  v i r t u a l l y  c o n t i n u o u s l y .  T h i s  d o e s  n o t  i n  f a c t  i m p l y  a  
c o n t i n u o u s  i n g e s t i o n  o f  f o o d  b e c a u s e  f e e d i n g ,  a s  i n  m a n y  
t r u e  b u g s  ( H e m i p t e r a ) ,  i s  a  t w o - s t a g e  p r o c e s s .  S a l i v a ,  c o n ­
t a i n i n g  a  p o t e n t  m i x t u r e  o f  h y d r o l y t i c  e n z y m e s  ( R e e s  a n d  
O f f o r d  1 9 6 9 )  i s  f i r s t  i n j e c t e d  i n t o  t h e  p r e y  a n d ,  a f t e r  
l y s i s  o f  t h e  t i s s u e s ,  t h e  r e s u l t i n g  m i x t u r e  i s  s u c k e d  b a c k  
i n t o  t h e  b u g .  W i t h  l a r g e  p r e y  t h i s  p r o c e s s  c a n  t a k e  m a n y  
h o u r s .  
C a n n i b a l i s m  s o m e t i m e s  o c c u r r e d  i n  b e l o s t o m a t i d s  k e p t  
i n  t h e  l a b o r a t o r y  w h e n  o t h e r  f o o d  s o u r c e s  w e r e  i n a d e q u a t e  
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a n d  c o n d i t i o n s  c r o w d e d .  T h e  n y m p h s  i n  p a r t i c u l a r  r e a d i l y  
s e i z e d  n y m p h s  o f  a n  e a r l i e r  i n s t a r  a n d ,  l e s s  f r e q u e n t l y ,  
t h o s e  o f  t h e  s a m e  s i z e .  T o r r e - B u e n o  ( 1  9 0 6 )  w r i t e s  o f  B ^ .  
f 1 u m i  n e u m ,  " I n  t i m e s  o f  s t r e s s  i t  w i l l  f e e d  o n  i t s  o w n  
n y m p h s ,  w h i c h  i n  t u r n  a r e  n o t  a v e r s e  t o  p r e y i n g  o n  e a c h  
o t h e r  w h e n  h u n g r y ,  w h i c h  i s  a l w a y s . "  
B e l o s t o m a  f 1 u m i  n e u m  w i l l  f e e d  o n  a  w i d e  r a n g e  o f  
a n i m a l s  ( T a b l e  1 0 ) .  S n a i l s ,  n a i a d s ,  a n d  c o r i x i d s  w e r e  
o b s e r v e d  t o  b e  t h e  m o s t  f a v o r e d  f o o d  f o r  a d u l t s  i n  b o t h  
f i e l d  a n d  l a b o r a t o r y .  Y o u n g  n y m p h s  p r e f e r  s m a l l  c o r i x i d s  
a n d  C r u s t a c e a ,  l a r v a e ,  a n d  y o u n g  n a i a d s .  A d u l t s  h a v e  b e e n  
o b s e r v e d  f e e d i n g  o n  f i s h  t h r e e  o r  f o u r  t i m e s  t h e i r  o w n  l e n g t h  
( T o d d  1 8 8 3 ) .  T h e  n u m b e r  o f  a n i m a l s  e a t e n  p e r  d a y  d e p e n d e d  
u p o n  t h e i r  a v a i l a b i l i t y .  
L o c o m o t i o n  
B e l o s t o m a  f 1 u m i n e u m  i s  a  s t r o n g  s w i m m e r .  I n d i v i d u a l s  
g l i d e  t h r o u g h  t h e  w a t e r  w i t h  a l t e r n a t i n g  s t r o k e s  o f  t h e  
m i d d l e  a n d  h i n d  p a i r  o f  l e g s  w h i c h  a r e  a d a p t e d  f o r  s w i m m i n g .  
T h e y  a r e  f l a t t e n e d  a n d  b e a r  h a i r s  s o  a r r a n g e d  a s  t o  b e  r a i s e d  
d u r i n g  t h e  p o w e r  s t r o k e  o f  t h e  l e g  a n d  d e p r e s s e d  d u r i n g  t h e  
r e c o v e r y  s t r o k e .  T h e  s w i m m i n g  l e g s  h a v e  t h e  u s u a l  t w o  t a r s a l  
c l a w s .  S w i m m i n g  a n d  f l i g h t  r e f l e x e s  i n  g i a n t  w a t e r  b u g s  w e r e  
i n v e s t i g a t e d  b y  D i n g l e  ( 1 9 6 1 ) .  O n  l a n d  f 1 u m i  n e u m  i s  
a w k w a r d .  I n d i v i d u a l s  l i t e r a l l y  s l i d e  a c r o s s  a  s u r f a c e ,  
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T a b l e  1 0 .  P r e y  i t e m s  e a t e n  b y  n y m p h a l  a n d  a d u l t  B e l o s t o m a  
f 1 u m i n e u m  a t  L o s t  L a k e ,  L e d g e s  S t a t e  P a r k ,  B o o n e  
C o . ,  I o w a  
M o l  1 u s c a  
G a s t r o p o d a  
H e l i s o m a  t r i  v o l  v i s  S a y  
G y r a u l u s  p a r v u s  S a y  
P h y s a  h e t e r o s t r o p h a  S a y  
L y m n a e a  p a l u s t r i s  M u l l e r  
P e l y c y p o d a  
P i s i d i u m  s p .  
A r t h r o p o d a  
I n s e c t a  
O d o n a t a :  A n i s o p t e r a  
L i  b e l  l u i  a  1 u c t u o s a  B u r m e i s t e r  
L i  b e l  l u i  a  p u l c h e l 1  a  D r u r y  
P I  a  t h e m i  s  l y d i a  D r u r y  
S y m p e t r u m  r i  b i c u n d u l u m  ( S a y )  
S y m p e t r u m  o b s t r u s u m  H a g e n  
A n a x  J u n i u s  ( D r u r y )  
A e s h n a  s p p .  
G o m p h u s  a m n i c o l a  W a l s h  
O d o n a t a :  Z y g o p t e r a  
A r c  h i  1  e s t e s  g r a n d i s  ( R a m b u r )  
L e s t e s  u n g u i c u l a t u s  H a g e n  
A g r i o n  m a c u l a t u m  B e a u v i o i s  
H e t a e r i n a  a m e r i c a n a  ( F a b r i c u s )  
A r g i a  s e d u l a  ( H a g e n )  
E n a l 1 a g m a  s p .  
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T a b l e  1 0 .  ( C o n t i n u e d )  
H e m i  p t e r a  
H e s p e r o c o r i  x a  i  n t e r r u p t a  ( S a y )  
H e s p e r o c o r i  x a  l u c i d a  ( A b b o t )  
H e s p e r o c o r i x a  o b l i q u a  ( H u n g e r f o r d )  
H e s p e r o c o r i x a  v u l g a r i s  ( H u n g e r f o r d )  
S i  g a r a  a l t e r n a t a  ( S a . y l  
G e r r i s  b u e n o i  K i r k a l d y  
G e r r i  s  m a r g  i  n a t u s  S a y  
R a n a t r a  f u s c a  B u e n o  
N o t o n e c t a  i n d i c a  L i n n a e u s  
N o t o n e c t a  u n d u l a t a  K i r b y  
B u e n o a  m a c r o t i  b i a 1 i  s  H u n g e r f o r d  
B u e n o a  m a r g a r i t a c e a  B u e n o  
P I e a  s t r i o l a  F i e b e r  
C o l e o p t e r a  
H y d r o  p h i  1  u s  t r i a n g u l a r i s  ( S a y )  
H y d r o b i u s  s p .  
D i  p t e r a  
A n o p h e l e s  q u a d r i m a c u l a t u s  S a y  
A n o p h e l e s  p u n c t i p e n n i s  ( S a y )  
A e d e s  v e x a n s  ( M e i q e n )  
A e d e s  s t i m u l a n s  W a l k e r  
C u l  e x  r e s t u a n s  T h e o b a l d  
C u l  e x  p i p i  e n s  p i  p i  e n s  L i n n a e u s  
C u l i  s e t a  i n o r n a t a  ( W i l l i s t o n )  
C h a o b o r u s  a m e r i c a n u s  ( J o h a n n s e n )  
C h r y s o p s  s p .  
T a b a n u s  s p .  
v a r i o u s  s p e c i e s  o f  C h i r o n o m i d a e  
v a r i o u s  s p e c i e s  o f  E p h y d r i d a e  
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T a b l e  1 0 .  ( C o n t i n u e d )  
V e r t e b r a t a  
A m p  h i  b i  a  
P s e u d a c r i  s  n  i  q r i  t a  t r i  s e r i a t a  ( W i e d )  
R a n a  p i  p i  e n s  p i  p i  e n s  S c h r e b e r  
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p u s h i n g  w i t h  t h e  m i d d l e  a n d  h i n d  l e g s  i n  i r r e g u l a r  t h r u s t s .  
A l t h o u g h  B ^ .  f  1  u m i  n e u m  d o e s  n o t  f l y  t o  l i g h t  a s  d o  
m a l k i  n i  ( C u l l  e n  1  9 6 9 )  a n d  s p e c i e s  o f  L e t h o c e r u s  a n d  B e n a c u s ,  
i t  i s  a p p a r e n t  t h a t  f l i g h t  d o e s  o c c u r .  S e v e r a l  t i m e s ,  l a r g e  
n u m b e r s  o f  f 1 u m i  n e u m  p r e s e n t  i n  L o s t  L a k e  a n d  L i t t l e  W a l l  
L a k e  d i s a p p e a r e d  i n  a  w e e k ' s  t i m e  d u r i n g  J u l y  1 9 7 7 .  T h i s  
r e d u c t i o n  i n  t h e  p o p u l a t i o n  c o i n c i d e d  w i t h  f l i g h t s  o f  c o r -
i x i d s  a n d  a  r e d u c t i o n  i n  t h e  n u m b e r  o f  n o t o n e c t i d s ,  n e p i d s ,  
a n d  c o r i x i d s .  B o w d e n  ( 1 9 6 4 )  f o u n d  a  c l e a r  l u n a r  p e r i o d i c i t y  
f o r  t h e  f l i g h t  o f  S p h a e r o d e m a  s e v e r i  n i  i  M e l i c h a r  i n  G h a n a .  
H e  a l s o  f o u n d  t h r o u g h  r e g r e s s i o n  a n a l y s i s  t h a t  t h e  c a t c h e s  
w e r e  t o  a  c o n s i d e r a b l e  e x t e n t  r e l a t e d  t o  a n  i m m e d i a t e l y  
p r e c e d i n g  r a i n f a l l .  C u l l  e n  ( 1  9 6 9 )  r e p o r t e d  s i m i l a r  e v i d e n c e  
f o r  t h e  d i s p e r s a l  f l i g h t s  o f  m a l k i  n i .  T h e  f i n d i n g s  b y  
B o w d e n  ( 1 9 6 4 )  w e r e  t h e  f i r s t  e x a m p l e s  o f  a  l u n a r  r h y t h m  o f  
f l i g h t  a c t i v i t y  i n  t h e  H e m i p t e r a ,  b u t  h e  d o e s  n o t  o f f e r  a n y  
e x p l a n a t i o n  o f  i t s  a d a p t i v e  s i g n i f i c a n c e .  T h e  a d v a n t a g e  o f  
f l y i n g  w h e n  t h e r e  i s  m a x i m u m  m o o n l i g h t  i s  p r o b a b l y  t h a t  i t  
f a c i l i t a t e s  t h e  d i s t i n g u i s h i n g  o f  t o p o g r a p h i c a l  f e a t u r e s ,  
p a r t i c u l a r l y  e x p a n s e s  o f  w a t e r ,  w h i c h  r e f l e c t  t h e  l i g h t .  
I n  a d d i t i o n  t o  t h e  l u n a r  p e r i o d i c i t y ,  t h e r e  i s  a  
s e a s o n a l  v a r i a t i o n  i n  t h e  a m o u n t  o f  f l i g h t  a c t i v i t y .  T h e  
f l i g h t  o f  b e l o s t o m a t i d s  i s  r e p r e s e n t a t i v e  o f  t h e  n o r m a l  
d i s p e r s a l  m o v e m e n t s  o f  m o s t  p t e r y g o t e  i n s e c t s ,  s o m e t i m e s  
r e s u l t i n g  i n  t h e  c o l o n i z a t i o n  o f  n e w  a r e a s .  F o r  e x a m p l e .  
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C u l l  e n  (  1  9 6 9  )  r e p o r t s  t h a t  f e m a l e  m a l  k i  n i  a n d  j . .  m a x i m u s  
c a u g h t  d u r i n g  f l i g h t  h a v e  a l r e a d y  m a t e d  a n d  t h e r e f o r e  h a v e  
t h e  p o t e n t i a l  f o r  p o p u l a t i n g  n e w  a r e a s .  H o w e v e r ,  t h e  p r o b ­
l e m s  o f  c o l o n i z a t i o n  f o r  l a r g e  p r e d a c e o u s  w a t e r  b u g s  a r e  
c e r t a i n l y  d i f f e r e n t  f r o m  t h o s e  o f  t h e  t e r r e s t r i a l  h e r b i v o r o u s  
i n s e c t s ,  w h i c h  h a v e  b e e n  u s e d  f o r  m o s t  s t u d i e s  o f  i n s e c t  
d i s p e r s a l  ( W i l l i a m s  1 9 5 7 ;  J o h n s o n  1 9 6 0 ;  K e n n e d y  1 9 6 1 ;  D i n g l e  
1 9 6 8 ) .  W h e r e a s  t h e  l a t t e r  c a n  m a k e  u s e  o f  f e e d i n g  a r e a s  t h a t  
o n l y  e x i s t  f o r  p a r t  o f  a  y e a r ,  b e l o s t o m a t i d s  h a v e  t o  c o l o n i z e  
p e r m a n e n t  h a b i t a t s  b e c a u s e  o f  t h e  n a t u r e  o f  t h e i r  d i e t .  
B e h a v i o r  
U s i n g e r  ( 1 9 5 6 ,  p p .  2 0 3 - 2 0 7 )  r e c o r d s  t h e  d e a t h - f e i g n i n g  
h a b i t  o f  f 1 u m i n e u m  a n d  s p e c i e s  o f  A b e d u s .  W h e n  d i s t u r b e d  
b y  r e m o v a l  f r o m  w a t e r  o r  b y  c o n t a c t  w i t h  t h e  d o r s a l  a n d  
v e n t r a l  s u r f a c e s  o f  t h e  b o d y ,  t h e  b u g s  a s s u m e  a  c h a r a c t e r i s t i c  
r i g i d  p o s i t i o n  a n d  r e m a i n  i n  t h i s  s o - c a l l e d  " d e a t h - f e i n t "  f o r  
v a r y i n g  p e r i o d s  o f  t i m e .  T h i s  p o s i t i o n  w a s  m a i n t a i n e d  f o r  a n  
a v e r a g e  o f  1 6 . 4  m i n u t e s  i n  f i v e  s u c c e s s i v e  e x p e r i m e n t s  
i n v o l v i n g  s i x  s p e c i m e n s  o f  B ^ .  f  1  u m i  n e u m  ( S e v e r i n  a n d  S e v e r i n  
1 9 1 1 b ) .  A s  t h e  b u g s  n e v e r  e x h i b i t e d  t h i s  p o s t u r e  w h i l e  i n  t h e  
w a t e r ,  t h e  n o r m a l  e n v i r o n m e n t ,  i t  i s  u n c e r t a i n  w h e t h e r  t h i s  
h a b i t a t  h a s  a n y  a d a p t i v e  s i g n i f i c a n c e .  
A n o t h e r  c u r i o u s  h a b i t  i s  t h e  f o r c e f u l  e j e c t i o n  o f  f l u i d  
f r o m  t h e  a n u s  o f  f 1 u m i  n e u m  w h e n  t h e  b u g  w a s  h e l d  c a p t i v e  
o u t  o f  w a t e r .  U s i n g e r  ( 1 9 5 6 )  s u g g e s t s  t h a t  t h e  f l u i d  m i g h t  
b e  r e s p o n s i b l e  f o r  t h e  o d o r  n o t e d  b y  o t h e r  o b s e r v e r s .  
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T h e  e j e c t i o n  o f  f l u i d  s e e m s  t o  b e  p a r t  o f  t h e  n o r m a l  p r o c e s s  
o f  e l i m i n a t i o n  i n  B ^ .  f  1  u m i  n e u m .  A  b u g  r e s t i n g  a t  t h e  s u r f a c e  
w i l l  o c c a s i o n a l l y  r e l e a s e  a  j e t  o f  f l u i d ,  w h i c h  i s  u s u a l l y  
c l e a r  b u t  i s  b l a c k  a f t e r  t h e  i n s e c t  h a s  b e e n  f e e d i n g .  
D i s s e c t i o n s  o f  f 1 u m i  n e u m  s h o w e d  t h a t  t h e  r e c t u m  i s  t h i n -
w a l l e d  a n d  h a s  a  l a r g e  d i v e r t i c u l u m  r u n n i n g  a n t e r i o r l y  a s  
f a r  a s  t h e  t h o r a x .  R a p i d  f l a t t e n i n g  o f  t h e  a b d o m e n  s e e m s  t o  
f o r c e  t h e  f l u i d  u n d e r  p r e s s u r e  o u t  o f  t h e  r e c t u m  a n d  i t s  
r e s e r v o i r .  T h e  a d v a n t a g e  o f  t h i s  b e h a v i o r ,  p r o j e c t i n g  f e c a l  
m a t e r i a l  s o m e  d i s t a n c e  f r o m  t h e  b u g  i t s e l f ,  m a y  b e  t o  c o n c e a l  
i t s  p r e s e n c e  f r o m  p o t e n t i a l  p r e d a t o r s .  
P a r a s i  t i  s m  
S y m b i o t i c  r e l a t i o n s h i p s  b e t w e e n  m i t e s  a n d  i n s e c t s  
i n v o l v e  a  v a r i e t y  o f  a s s o c i a t i o n s  i n c l u d i n g  c o m m e n s a l  i s m ,  
p a r a s i t i s m ,  a n d  p r é d a t i o n .  P e r h a p s  t h e  m o s t  c o m m o n  a s s o c i ­
a t i o n  i s  p h o r e t i c  c o m m e n s a l  i s m  w h e r e  a m b u l a t o r y  m i t e s  m a y  
f e e d  o n  i n t e g u m e n t a r y  e x u d a t e s  o r  b i t s  o f  f o o d  m a t e r i a l  
c l i n g i n g  t o  t h e  s u r f a c e  o f  t h e  i n s e c t  h o s t .  F u r t h e r m o r e ,  
a m b u l a t o r y  m i t e s  m a y  f e e d  o n  t h e  s a m e  s u b s t r a t u m  a s  t h e  
i n s e c t  h o s t ,  t h u s  u t i l i z i n g  t h e  i n s e c t  a s  a  s o u r c e  o f  t r a n s ­
p o r t a t i o n  f r o m  o n e  f o o d  s u p p l y  t o  a n o t h e r .  O n l y  t h e  w a t e r  
m i t e s ,  H y d r a c a r i n a  ( o r  H y d r a c h n e l 1 a e ) ,  h a v e  b e c o m e  g e n e r a l l y  
a d a p t e d  t o  f r e s h  w a t e r s .  A l t h o u g h  H y d r a c a r i n a  a r e  f o u n d  i n  
a l m o s t  a l l  t y p e s  o f  f r e s h - w a t e r  h a b i t a t s ,  t h e y  a r e  m o s t  
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a b u n d a n t  a n d  c h a r a c t e r i s t i c  o f  s t r e a m s ,  r i v e r s ,  p o n d s ,  a n d  
t h e  l i t t o r a l  r e g i o n  o f  l a k e s ,  e s p e c i a l l y  w h e r e  t h e r e  a r e  
q u a n t i t i e s  o f  r o o t e d  a q u a t i c  v e g e t a t i o n .  T h e i r  b r i g h t  
c o l o r s ,  g l o b u l a r  t o  o v o i d  s h a p e ,  a n d  c l a m b e r i n g  a n d  s w i m m i n g  
h a b i t s  i d e n t i f y  t h e m  u n m i s t a k a b l y .  
W a t e r  m i t e  l a r v a e  t y p i c a l l y  a r e  e c t o p a r a s i t e s  o n  
i m a g o s  o f  a q u a t i c  i n s e c t s .  T h i s  a s p e c t  o f  w a t e r  m i t e  b i o l o g y  
w a s  f i r s t  d o c u m e n t e d  a d e q u a t e l y  b y  W e s e n b u r g - L u n d  ( 1 9 1 9 )  a n d  
s u b s e q u e n t l y  h a s  b e e n  r e p o r t e d  f o r  a l l  f a m i l i e s  f o r  w h i c h  
l i f e  h i s t o r y  d a t a  a r e  a v a i l a b l e .  W e s e n b u r g - L u n d  ( 1 9 1 9 )  
f a v o r s  t h e  t h e o r y  o f  s o m e  b r o a d  p r e f e r e n c e  b y  l a r v a e  f o r  
c e r t a i n  i n s e c t  h o s t s ;  t h u s ,  h e  s t a t e s  t h a t  t h e  L i m n o c h a n i d a e  
( E y l a i o d e a )  u s u a l l y  p a r a s i t i z e  h y d r o m e t r i d s ,  t h a t  E y l a i d a e  
( E l y a i o d e a )  m o s t l y  p a r a s i t i z e  a e r i a l  i n s e c t s ,  t h a t  H y d r y -
p h a n t i d a e  ( H y d r y p h a n t o i d e a  )  u s u a l l y  o c c u r  o n  c u l i c i d s ,  a n d  
t h a t  s e v e r a l  o t h e r  f a m i l i e s  a p p e a r  t o  b e  a l m o s t  r e s t r i c t e d  
t o  i n s e c t s  t h a t  d o  n o t  l e a v e  t h e  w a t e r .  I n  v i e w  o f  m o r e  
r e c e n t  e c o l o g i c a l  o b s e r v a t i o n s ,  i t  i s  p o s s i b l e  t h a t  h i s  
c o n c l u s i o n s  m a y  b e  a  r e f l e c t i o n  o f  r e s t r i c t e d  m i t e  a n d  
i n s e c t  f a u n a s  i n  t h e  p o n d s  h e  s t u d i e d .  I t  w o u l d  b e  h i g h l y  
d e s i r a b l e  t o  t e s t  t h i s  q u e s t i o n  e x p e r i m e n t a l l y  i n  o r d e r  t o  
f i n d  o u t  d e f i n i t e l y  w h e t h e r  o r  n o t  a  p a r t i c u l a r  l a r v a l  m i t e  
h a s  a n y  s p e c i f i c  h o s t  p r e f e r e n c e .  T h e  i n s e c t  h o s t  p r o v i d e s  
t h e  m i t e s  n o t  o n l y  w i t h  t h e  s o u r c e  o f  n u t r i e n t s  n e c e s s a r y  
f o r  l a r v a l  m a t u r a t i o n  b u t  a l s o  w i t h  t h e  p r i m a r y  m e c h a n i s m  
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f o r  d i s p e r s a l .  A  n u m b e r  o f  s t u d i e s  h a v e  d o c u m e n t e d  t h e  
a s s o c i a t i o n  o f  l a r v a e  o f  s p e c i e s  i n  s e v e r a l  g e n e r a  o f  w a t e r  
m i t e s  w i t h  i n s e c t  h o s t s  i n  c e r t a i n  g r o u p s  ( e . g . . ,  M u n c h b e r g  
1 9 3 5 ;  M i t c h e l l  1 9 5 9 ,  1 9 6 4 ;  L a n c i a n i  1 9 6 9 ,  1 9 7 0 )  a n d  a  u s e f u l  
s u m m a r y  o f  t h e  l i t e r a t u r e  w a s  p r o v i d e d  b y  J o n e s  ( 1 9 6 7 ) .  
H o w e v e r ,  s t u d i e s  p u b l i s h e d  t o  d a t e  h a v e  l e f t  t h e  m a j o r i t y  o f  
w a t e r  m i t e  g e n e r a  u n a c c o u n t e d  f o r ,  e v e n  w i t h i n  l i m i t e d  
g e o g r a p h i c  a r e a s ,  a n d  c o n s e q u e n t l y  h a v e  p r o v i d e d  l i t t l e  
i n s i g h t  r e g a r d i n g  t h e  p o s s i b l e  s i g n i f i c a n c e  o f  h o s t  a s s o c i ­
a t i o n s  i n  e l u c i d a t i n g  t h e  e c o l o g i c a l  b a c k g r o u n d  o f  w a t e r  
m i t e s .  T h i s  s i t u a t i o n  h a s  r e s u l t e d  b e c a u s e  i n v e s t i g a t i o n s  
h a v e  b e e n  c o n c e n t r a t e d  m a i n l y  o n  i n s e c t  h o s t s  t h a t  a r e  l a r g e ,  
c o n s p i c u o u s ,  a n d  r e l a t i v e l y  w e l l - k n o w n  t a x o n o m i c a l l y  ( e . g . ,  
O d o n a t a ,  H e m i p t e r a ,  C o l e o p t e r a )  a n d  f r o m  d i f f i c u l t i e s  i n  
i d e n t i f y i n g  p a r a s i t i c  l a r v a l  m i t e s  t a k e n  f r o m  h o s t s .  T h e  
k n o w n  a s s o c i a t i o n s  o f  l a r v a e  i n  t h e  s e v e n  s u p e r f a m i  1 i e s  o f  
w a t e r  m i t e s  w i t h  i m a g o s  i n  s i x  o r d e r s  o f  a q u a t i c  i n s e c t s  a r e  
s u m m a r i z e d  i n  T a b l e  1 1 .  
L i f e  h i s t o r y  W a t e r  m i t e  s p e c i e s  i n  n e a r l y  a l l  
g e n e r a  a p p e a r  t o  c o n f o r m  e s s e n t i a l l y  t o  a  c h a r a c t e r i s t i c  
l i f e  h i s t o r y  p a t t e r n ,  a l t h o u g h  s t a t e m e n t s  c o n c e r n i n g  t h e  
b r e e d i n g  s e a s o n  v a r y  w i d e l y .  F e r t i l i z e d  e g g s  a r e  r a r e l y  
d e p o s i t e d  s i n g l y ;  u s u a l l y  t h e y  a r e  e x t r u d e d  i n  g r o u p s  o f  2 0  
t o  4 0 0  o n t o  s t o n e s ,  v e g e t a t i o n ,  a n d  d e b r i s .  E g g s  a r e  u s u a l l y  
r e d .  H y d r a c h n a  o v i p o s i t s  i n  t h e  t i s s u e  o f  a q u a t i c  p l a n t s .  
T a b l e  1 1 .  P a r a s i t i c  a s s o c i a t i o n s  o f  l a r v a e  i n  s u p e r f a m i  1 i e s  o f  w a t e r  m i t e s  
w i t h  i m a g o s  i n  o r d e r s  o f  a q u a t i c  i n s e c t s .  
S u p e r f a m i 1 i e s  o f  O r d e r s  o f  i n s e c t s  w i t h  i m a g i n a i  h o s t s  o f  w a t e r  m i t e s  
w a t e r  m i t e s  
P l e c o p t e r a  O d o n a t a  H e m i p t e r a  T r i c h o p t e r a  C o l e o p t e r a  D i p t e r a  
H y d r o v o l z i o i d e a  X  X  
H y d r a c h n o i d e a  X  X  
E y l a i o i d e a  X X  X  
H y d r y p h a n t o i d e a  X X X  X  X  
L e b e r t i o i d e a  X  
H y g o b a t o i d e a  X  X  
A r r e n u r o i d e a  X X  X  
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E g g s  d e p o s i t e d  b y  f e m a l e  a d u l t s  o n  t h e  s u b s t r a t u m  o f  
t h e  a q u a t i c  h a b i t a t  g i v e  r i s e  i n  s e v e r a l  d a y s  t o  a c t i v e  
h e x a p o d  l a r v a e .  A f t e r  a  s h o r t  f r e e - s w i m m i n g  p e r i o d ,  t h e  
l a r v a e  b e c o m e  a t t a c h e d  t o  a q u a t i c  i n s e c t s  w i t h  t h e i r  c a p i t u l u m  
a n d  a s s u m e  a  p a r a s i t i c  e x i s t e n c e .  I n  s o m e  s p e c i e s ,  e a c h  l a r v a  
s e e k s  t o  l o c a t e  a n d  a t t a c h  t o  a  s u i t a b l e  i n s e c t  h o s t  o n  t h e  
s u r f a c e  f i l m  ( s p e c i e s  o f  H y d r o v o l z i o d e a ,  E y l a i o i d e a ,  a n d  
H y d r y p h a n t o i d e a ) .  I n  o t h e r s ,  t h e  l a r v a  l o c a t e s  i t s  p o t e n t i a l  
h o s t  b e n e a t h  t h e  s u r f a c e  f i l m ,  e i t h e r  i n  t h e  w a t e r  c o l u m n  
o r  i n  t h e  s u b s t r a t u m  ( s p e c i e s  o f  H y d r a c h n o i d e a ,  L i b e r t i o i d e a ,  
H y g r o b a t o i d e a ,  a n d  A r r e n u r o i d e a )  s u c h  t h a t  a t  e c d y s i s  o f  
t h e  h o s t ,  t h e  m i t e  c a n  c l i m b  o n t o  t h e  t e n e r a l  i m a g o  a n d  e m b e d  
i t s  c h e l i c e r a e  a t  a n  a p p r o p r i a t e  a t t a c h m e n t  s i t e .  I n  b o t h  
c a s e s  t h e  l a r v a l  m i t e  s u b s e q u e n t l y  e n g o r g e s  o n  f l u i d s  f r o m  
t h e  h o s t  a n d  t h e n  r e m a i n s  a t t a c h e d  u n t i l  t h e  h o s t  r e t u r n s  t o  
t h e  w a t e r .  I n  s p e c i e s  t h a t  p a r a s i t i z e  l o n g - l i v e d  h o s t s  s u c h  
a s  H e m i p t e r a  a n d  C o l e o p t e r a  ( e . g . ,  c e r t a i n  s p e c i e s  o f  
H y d r a c h n o i d e a  a n d  E y l a i o i d e a ) ,  t h e  l a r v a  t r a n s f o r m s  t o  t h e  
n y m p h o c h r y s a l i s  ( F i g .  9 )  a n d  m o l t s  t o  t h e  n y m p h  w h i l e  a t t a c h e d  
t o  t h e  h o s t .  T h e  m i t e  t h e n  r e t u r n s  t o  t h e  w a t e r  a s  a n  a c t i v e ,  
p r e d a c e o u s ,  o c t o p o d  n y m p h .  W i t h  p a r a s i t e s  o f  r e l a t i v e l y  
s h o r t - l i v e d  h o s t s  s u c h  a s  i m a g i n a i  n e m a t o c e r u s  D i p t e r a ,  t h e  
e n g o r g e d  l a r v a  d e t a c h e s  f r o m  i t s  h o s t ,  r e - e n t e r s  t h e  w a t e r  
a n d  s e e k s  o u t  a  s u i t a b l e  s u b s t r a t u m  i n  w h i c h  t o  e m b e d  i t s  
c h e l i c e r a e  i n  p r e p a r a t i o n  f o r  t r a n s o r m i n g  t o  t h e  
F i g .  9 .  W a t e r  m i t e  n y m p h o c h r y s a l i s ,  w i t h  a  p o r t i o n  o f  
t h e  d e v e l o p i n g  w a t e r  m i t e  s h o w i n g  t h r o u g h  a  
b r e a k  i n  t h e  l a r v a l  i n t e g u m e n t  
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n y m p h o c h r y s a l i s .  T h e  m e c h a n i s m s  f o r  d e t a c h m e n t  f r o m  h o s t  
a n d  f o r  r e - e n t r y  t o  w a t e r  a r e  n o t  u n d e r s t o o d  a d e q u a t e l y .  
N e v e r t h e l e s s ,  m e t a m o r p h o s i s  o c c u r s  w i t h i n  t h e  n y m p h ­
o c h r y s a l  i s ,  u s u a l l y  i n  s e v e r a l  d a y s ,  a n d  t h e  m i t e  t h e n  
e m e r g e s  a s  a n  a c t i v e  n y m p h .  I n  b o t h  c a s e s ,  t h e  n y m p h  
r e s e m b l e s  t h e  a d u l t  b u t  i s  s e x u a l l y  u n d i f f e r e n t i a t e d .  T h e  
d u r a t i o n  o f  t h e  n y m p h a l  s t a g e  i s  v a r i a b l e  a n d  a f t e r  n y m p h a l  
m a t u r a t i o n  t h e  m i t e  a g a i n  s e e k s  o u t  a n  a p p r o p r i a t e  s u b s t r a t u m ,  
e m b e d s  i t s  c h e l i c e r a e  a n d  t r a n s f o r m s  t o  t h e  i m a g o c h r y s a l i s  i n  
w h i c h  m e t a m o r p h o s i s  t o  t h e  a d u l t  o c c u r s  i n  s e v e r a l  d a y s .  
A d u l t s  u s u a l l y  m a t e  i m m e d i a t e l y  a f t e r  e m e r g e n c e  a n d  t h e  m a l e s  
d i e  s h o r t l y  t h e r e a f t e r .  
G e n u s  E y l a i s  S p e c i e s  o f  E y 1  a i s  a r e  a m o n g  t h e  m o s t  
c o m m o n  a n d  c o n s p i c u o u s  w a t e r  m i t e s  i n h a b i t i n g  s t a n d i n g  
w a t e r s .  T h e  w a t e r  m i t e s  i n  t h i s  g r o u p  i n h a b i t  s h a l l o w  p o n d s  
p r i m a r i l y  a n d  c a n  b e  e a s i l y  c o l l e c t e d  i n  e a c h  o f  t h e i r  l i f e  
c y c l e  s t a g e s .  A l l  k n o w n  h o s t s  a r e  a d u l t  a q u a t i c  C o l e o p t e r a  
a n d  H e m i p t e r a ,  a n d  t h e  a i r - b a t h e d  s i t e s  u n d e r  t h e  w i n g s  o f  
t h e s e  i n s e c t s  -  t e r g i t e s ,  m e m b r a n o u s  w i n g s ,  a n d  u n d e r s i d e s  
o f  t h e  e l y t r a  o r  h e m e l y t r a  h a v e  b e e n  u t i l i z e d .  L a r v a e  o f  
E y l a i  s  a r e  k n o w n  f r o m  H e m i p t e r a  o f  t h e  f a m i l i e s  B e l o s t o m a t i d a e  
( L a n c i a n i  1 9 6 9 ;  p e r s .  o b s . )  a n d  C o r i x i d a e  ( L a n c i a n i  1 9 6 9 ;  
S m i t h  a n d  O l i v e r  1  9 7 6 ;  p e r s .  o b s . ) .  T h e  l a r v a e  o f  E y l a i  s  
b e l  o s t o m a t i  s  L a n c i a n i  p a r a s i t i z e d  o n l y  B ^ .  f  1  u m i  n e u m  a n d  
a p p e a r  t o  e x p l o i t  p o t e n t i a l  h o s t s  m o r e  c o m p l e t e l y  t h a n  o t h e r  
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s p e c i e s  o f  E y i a i  s  s t u d i e d .  I n c i d e n c e s  o f  p a r a s i t i s m  f r e ­
q u e n t l y  r e a c h e d  1 0 0 % ,  a n d  m i t e s  p e r  i n s e c t  s o m e t i m e s  e x c e e d e d  
1 0 0 .  A l s o ,  l a r v a e  s u c c e e d e d  i n  a t t a c h i n g  t o  h o s t s  i n  
l a b o r a t o r y  c o n t a i n e r s  a l m o s t  e v e r y  t i m e  t h e y  w e r e  p l a c e d  
t o g e t h e r .  
G e n u s  H y d r a c h n a  T h e  o n l y  o t h e r  w a t e r  m i t e  f o u n d  
o n  f 1 u m i n e u m  w a s  H y d r a c h n a  m a g n i  s c u t a t a  M a r s h a l l  w h i c h  
a t t a c h e s  t o  v a r i o u s  s i t e s  o n  n y m p h s  a n d  a d u l t s ,  i n c l u d i n g  
b o t h  t h e  u p p e r s i d e s  a n d  ( r a r e l y )  t h e  u n d e r s i d e s  o f  t h e  
h e m e l y t r a  o f  a d u l t s .  O f t e n  a  s i n g l e  s p e c i m e n  o f  f 1 u m i  n e u m  
h a r b o r e d  a s  m a n y  a s  4 0  t o  5 0  m i t e s .  L a r v a l  H y d r a c h n a  a t t a c h e d  
t o  t h e  t h o r a x  ( i n c l u d i n g  t h e  c e r v i x ) ,  t h e  l e g s ,  a n d  t h e  
a b d o m e n .  L a r v a e  o f  H y d r a c h n a  h a v e  b e e n  f o u n d  o n  H e m i p t e r a  
a n d  C o l e o p t e r a .  T h e  H e m i p t e r a  i n c l u d e  N o t o n e c t i d a e  
( L u n d b l a d  1 9 2 7 ;  p e r s .  o b s . ) ,  N e p i d a e  ( L u n d b l a d  1 9 2 7 ;  C r o w e l 1  
1 9 6 0 ;  p e r s .  o b s . ) ,  B e l o s t o m a t i d a e  ( L a n c i a n i  1 9 6 9 ;  S m i t h  a n d  
O l i v e r  1  9 7 6 ;  p e r s .  o b s . )  a n d  C o r i x i d a e  ( L u n d b l a d  1  9 2 7  ;  S t o u t  
1 9 5 3 ;  D a v i d s  1 9 7 3 ;  H a r r i s  a n d  H a r r i s o n  1 9 7 4 ;  p e r s .  o b s . ) .  
T h e  l a r v a e  o f  H y d r a c h n o i d e a  a n d  E l y a i o i d e a ,  w i t h  t h e  
e x c e p t i o n  o f  a  f e w  s p e c i e s ,  p a r a s i t i z e  h o s t s  t h a t  f r e q u e n t  
t h e  s u r f a c e  f i l m ,  p a r t i c u l a r l y  H e m i p t e r a  a n d  C o l e o p t e r a .  
L a r v a e  o f  E y l a i d a e  p a r a s i t i z e  i n s e c t s  w h o s e  i m a g o s  a r e  
a q u a t i c  a n d  r e g u l a r l y  p e n e t r a t e  t h e  s u r f a c e  f i l m  a n d  e x p o s e  
t h e i r  a b d o m e n s  i n  o r d e r  t o  o b t a i n  a i r .  T h e  h o s t s  a r e  l o c a t e d  
a n d  r e a d i l y  i n f e s t e d  a t  t h e s e  t i m e s ,  a n d  t h e  m i t e  l a r v a e  
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p e r s i s t  a s  a i r  b r e a t h e r s ,  a t t a c h i n g  t o  t h e  h o s t  i n  r e g i o n s  
b a t h e d  b y  t r i e  a i r  s u p p l y  ( L a n c i a n i  1  9 7 0 ) .  L a r v a e  o f  t h e s e  
m i t e s ,  t h e n ,  a r e  a d a p t e d  t o  p a r a s i t i z e  e s s e n t i a l l y  a q u a t i c  
h o s t s  b u t  t h e m s e l v e s  a r e  n o t  a q u a t i c  o r g a n i s m s .  L a r v a e  o f  
H y d r a c h n o i d e a  a r e  t r u l y  a q u a t i c  a n d  l o c a t e  t h e i r  h o s t s  
b e n e a t h  t h e  s u r f a c e  f i l m .  C o n s e q u e n t l y  t h e y  c a n  p a r a s i t i z e  
H e m i p t e r a  t h a t  o b t a i n  a i r  t h r o u g h  a  b r e a t h i n g  t u b e  a n d  d o  
n o t  e x t e n s i v e l y  e x p o s e  t h e i r  a b d o m e n s  a t  t h e  s u r f a c e  ( e . g . ,  
M e p i d a e ,  B e l o s t o m a t i d a e ) ,  a s  w e l l  a s  i n s e c t s  p a r a s i t i z e d  b y  
t h e  E y l a i d a e .  W h i l e  t h e  E y l a i o i d e a  a n d  H y d r a c h n o i d e a  h a v e  
a c h i e v e d  c o n s i d e r a b l e  d i v e r s i t y ,  t h e i r  a d a p t i v e  r a d i a t i o n s  
a p p a r e n t l y  h a v e  b e e n  c o n s t r a i n e d  r e l a t i v e  t o  t h o s e  o f  o t h e r  
w a t e r  m i t e s  b e c a u s e  t h e i r  l a r v a e  p a r a s i t i z e  l a r g e ,  p r e d a c e o u s  
i n s e c t s .  S u c h  h o s t s  a r e  l o n g - l i v e d  a n d  r e p r o d u c e  r e l a t i v e l y  
s i o w l y .  
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S U M M A R Y  
T h e  e g g s  o f  f 1 u m i n e u m  a r e  l a i d  o n  t h e  h e m e l y t r a  o f  
t h e  m a l e s  w h i c h  t h e n  e x h i b i t  a n  a l t e r e d  b e h a v i o r a l  p a t t e r n .  
S u c h  b r o o d i n g  b e h a v i o r  i n c l u d e s  k e e p i n g  t h e  e g g s  w e t ,  
f r e q u e n t l y  e x p o s i n g  t h e m  t o  a t m o s p h e r i c  a i r ,  a n d  p r o b a b l y  
m a i n t a i n i n g  a n  i n t e r m i t t e n t  f l o w  o f  w a t e r  o v e r  t h e  e g g s  b y  
s t r o k i n g  t h e m  w i t h  t h e  h i n d  l e g s  w h i l e  b e l o w  t h e  s u r f a c e .  
T h e r e  a r e  f i v e  n y m p h a l  i n s t a r s .  T h e  a c t i v e  p e r i o d  o f  
f 1 u m i  n e u m  i s  f r o m  A p r i l  u n t i l  N o v e m b e r  a f t e r  w h i c h  t h e  a d u l t s  
o v e r - w i n t e r  i n  a  d i a p a u s i n g  s t a t e  u n t i l  t h e  f o l l o w i n g  s p r i n g .  
A  f e m a l e  m a y  d e p o s i t  a s  m a n y  a s  f o u r  b a t c h e s  o f  e g g s  d u r i n g  
a  s e a s o n ,  a n d  t h e r e  m a y  b e  t w o  t o  t h r e e  g e n e r a t i o n s  i n  a  
y e a r .  I n d i v i d u a l s  o f  t h e  t h i r d  g e n e r a t i o n  h a d  t h e  l o n g e s t  
l i v e s .  T h e  w a t e r  b u g s  a r e  u s u a l l y  f o u n d  a l o n g  t h e  v e g e t a t e d  
m a r g i n s  o f  p o n d s  a n d  l a k e s ,  a l t h o u g h  t h e y  o c c u r  o c c a s i o n a l l y  
a l o n g  v e g e t a t e d  b a n k s  o f  s t r e a m s .  B e l o s t o m a  f l u m i n e u m  i s  
m o r p h o l o g i c a l l y  a d a p t e d  t o  f e e d i n g  o n  a q u a t i c  s n a i l s  i n  t h a t  
t h e  r o s t r a l  s e g m e n t s  a r e  l o n g ,  s l e n d e r  a n d  c u r v e d .  T h i s  
e n a b l e s  B ^ .  f  1  u m i  n e u m  t o  r e a c h  a  s n a i l  w h i c h  h a s  w i t h d r a w n  
d e e p l y  i n t o  i t s  s h e l l .  A d d i t i o n a l  p r e y  i t e m s  i n c l u d e  a q u a t i c  
a r t h r o p o d s  a n d  a m p h i b i a .  B e l o s t o m a  f l u m i n e u m  i n  I o w a  i s  
c o m m e n s a l i z e d  b y  t w o  s p e c i e s  o f  H y d r a c a r i n a ,  b u t  i t  d o e s  n o t  
a p p e a r  t o  b e  i n j u r e d  i n  a n y  w a y  b y  t h e  w a t e r  m i t e s .  
P A R T  I I .  F L I G H T  M U S C L E  D E G E N E R A T I O N  
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I N T R O D U C T I O N  
I n  m a n y  i n s e c t s  t h e r e  i s  a  p e r i o d  a f t e r  t h e  f i n a l  
m o l t  t o  t h e  a d u l t  f o r m  d u r i n g  w h i c h  t h e  f l i g h t  m u s c l e s  e n l a r g e  
a n d  m a t u r e .  T h i s  i s  f o l l o w e d  b y  a  p e r i o d  o f  i n t e n s i v e  f l i g h t  
a c t i v i t y  ( d i s p e r s a l  p h a s e )  a n d  t h i s  i n  t u r n  i s  f o l l o w e d  b y  a  
t h i r d  p e r i o d  ( r e p r o d u c t i v e  p h a s e )  i n  w h i c h  t h e  f l i g h t  m u s c l e s  
d e g e n e r a t e .  T h i s  d e g e n e r a t i o n  i s  a  n o r m a l  p a r t  o f  t h e  l i f e  
c y c l e  o f  t h e  i n s e c t .  T h e  r e l a t i v e  i m p o r t a n c e  a n d  d u r a t i o n  o f  
t h e s e  t h r e e  p h a s e s  i s  v a r i a b l e  f r o m  s p e c i e s  t o  s p e c i e s .  
F l i g h t  m u s c l e s  a r e  k n o w n  t o  h i s t o l y z e  i n  m o r e  t h a n  5 0  s p e c i e s  
o f  2 0  f a m i l i e s  f r o m  8  o r d e r s ,  i n  s o m e  s p e c i e s  o f  w h i c h  m u s c l e s  
a l s o  r e g e n e r a t e  l a t e r .  T h i s  s u g g e s t s  t h a t  t h e  P t e r y g o t a  
g e n e r a l l y  h a v e  a  p o t e n t i a l  f o r  s t r u c t u r a l  l a b i l i t y  i n  t h e  
f l i g h t  a p p a r a t u s  e v e n  a f t e r  r e a c h i n g  t h e  a d u l t  s t a g e .  
H i s t o l y s i s ,  t i m e d  i n  r e l a t i o n  t o  e c o l o g i c a l  n e e d s ,  e n s u r e s  
t h a t  a  h a b i t a t  o r  d i a p a u s e  s i t e  i s  n o t  r e l i n q u i s h e d  t o o  s o o n ,  
t h o u g h  t h e  m e a n s  s e e m  v e r y  d r a s t i c .  
T h e  e a r l i e s t  r e c o r d  o f  f l i g h t  m u s c l e  d e g e n e r a t i o n  i s  
t h a t  o f  J a n e t  (  1 9 0 7 ,  a s  c i t e d  f r o m  C u l l  e n  1 9 6 9  )  w h o  s h o w e d  
t h a t  i n  t h e  a n t  L a s i u s  n i g e r  ( L . )  t h e  l a r g e  f l i g h t  m u s c l e s  
o f  t h e  f e m a l e s  a u t o l y z e  a f t e r  t h e  n u p t i a l  f l i g h t .  D e g e n e r ­
a t i o n  a l s o  o c c u r s  i n  t h e  I s o p t e r a  ( F e y t a u d  1 9 1 2 ) ,  w h e r e  
a g a i n  i t  i s  i m p o r t a n t  f o r  t h e  e s t a b l i s h m e n t  o f  t h e  n e w  
c o l o n y .  T h e  p h e n o m e n o n  h a s  s i n c e  b e e n  d i s c o v e r e d  i n  
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D e r m a p t e r a  ( M e r c i e r  1 9 2 4 ;  P o i s s o n  1 9 2 4 ) ,  s o m e  D i p t e r a  ( M e r c i e r  
1 9 2 4 ;  R o u b a u d  1 9 3 2 ;  H o c k i n g  1 9 5 2 ,  1 9 5 4 ) ,  v a r i o u s  C o l e o p t e r a  
( R l i s c h k a m p  1  9 2 7  ;  J a c k s o n  1 9 3 3 ,  1 9 5 2 ,  1  9 5 6 ) ,  L e p i d o p t e r a  
( F i n l a y s o n  1 9 5 6 ) ,  H o m o p t e r a  ( J o h n s o n  1 9 5 3 ,  1 9 5 7 ,  1 9 5 9 ) ,  a n d  
H e m i p t e r a  ( F e r r i e r e  1 9 1 4 ;  P o i s s o n  1 9 2 4 ;  W i g g l e s w o r t h  1 9 5 6 ;  
C u l l  e n  1 9 6 9  ;  E d w a r d s  1 9 6 9 a ,  b ) .  F e r r i e r e  a n d  P o i s s o n  w o r k e d  
w i t h  a q u a t i c  H e m i p t e r a  o f  t h e  f a m i l i e s  N e p i d a e  a n d  N a u c o r i d a e ,  
w h i l e  C u l l  e n  i n v e s t i g a t e d  t h e  t r o p i c a l  w a t e r  b u g  B e l o s t o m a  
m a l k i n i  L a u c k .  I n  s e v e r a l  i n s e c t  o r d e r s ,  n o t a b l y  H e m i p t e r a  
a n d  C o l e o p t e r a ,  t h e  e n v i r o n m e n t  i n f l u e n c e s  f l i g h t ! e s s n e s s .  
A s  i n  I s o p t e r a ,  a  s i m i l a r  p h y s i o l o g i c a l  l i n k  b e t w e e n  
f l i g h t  m u s c l e  b r e a k d o w n  a n d  e g g  p r o d u c t i o n  i s  s e e n  i n  t h e  
H y m e n o p t e r a  a n d  D i p t e r a .  T h u s  H o c k i n g  ( 1 9 5 2 ) ,  i n  a n  e x a m i n a ­
t i o n  o f  t h e  f l i g h t  m u s c l e s  o f  A e d e s  c o m m u n i s  ( D e  G e e r ) ,  
f o u n d  a  g o o d  i n v e r s e  a g r e e m e n t  b e t w e e n  t h e  d e g r e e  o f  e g g  
d e v e l o p m e n t  a n d  t h e  d e g r e e  o f  f l i g h t  m u s c l e  d e g e n e r a t i o n :  
s p e c i m e n s  i n  w h i c h  e g g s  w e r e  a l m o s t  r e a d y  t o  l a i d  s h o w e d  
n o  t r a c e  o f  e i t h e r  t e r g o s t e r n a l  o r  d o r s a l  f l i g h t  m u s c l e s .  
I n  t h e  C o l e o p t e r a  t h e  f u n c t i o n  o f  f l i g h t  m u s c l e  d i s s o l u t i o n  
i s  n o t  s o  c l e a r .  R u s c h k a m p  ( 1 9 2 7 )  e x a m i n e d  t h e  f l i g h t  
m u s c l e s  o f  2 5 0  s p e c i m e n s  o f  M e l a s o m a ,  C h r y s o m e l a ,  a n d  
C h r y s o c h l o a  a n d  c o n c l u d e d  t h a t  t h e  f l i g h t  m u s c l e s  u n d e r g o  
h i s t o l y s i s  i n  t h e  c o u r s e  o f  i m a g i n a i  l i f e .  J a c k s o n  ( 1 9 3 3 ) ,  
w o r k i n g  w i t h  S i t o n a  h i s p i d u l a  ( F . ) ,  c o n c l u d e d  t h a t  i n  
f l i g h t l e s s  i n d i v i d u a l s  t h e  n o r m a l  p o s t - m e t a m o r p h i c  
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d e v e l o p m e n t  o f  t h e  f l i g h t  m u s c l e s  a n d  t h e  c h i t i n o u s  s u p p o r t s  
i s  a r r e s t e d .  
T h e  u t i l i z a t i o n  o f  f l i g h t  m u s c l e  a s  a  f o o d  r e s e r v e ,  
o r  i t s  d e g e n e r a t i o n  t o  r e d u c e  t h e  i n t a k e  o f  f o o d  b y  t h e  
r e m o v a l  o f  a  l a r g e  v o l u m e  o f  a c t i v e  t i s s u e ,  c a r r i e s  w i t h  i t  
t h e  d i s a d v a n t a g e  o f  d e c r e a s e d  m o b i l i t y .  T h i s  d i s a d v a n t a g e  
h a s  b e e n  o v e r c o m e  i n  t h e  a m b r o s i a  a n d  b a r k  b e e t l e s  
( C o l e o p t e r a ,  S c o l y t i d a e )  i n  w h i c h  t h e  f l i g h t  m u s c l e s  d o  n o t  
c o m p l e t e l y  d e g e n e r a t e  a n d  w h i c h  l a t e r  r e g r o w  t o  f u l l  s i z e  
w h e n  r e q u i r e d  f o r  a  f u r t h e r  p e r i o d  o f  f l i g h t  a c t i v i t y  
( C h a p m a n  1 9 5 6 ,  1 9 5 8 ;  R e i d  1 9 5 8 ;  A t k i n s  a n d  F e r r i s  1 9 6 2 ;  
B o r d e n  a n d  S l a t e r  1 9 6 9 ) .  A  s i m i l a r  c y c l e  o f  d e g e n e r a t i o n  
a n d  r e g e n e r a t i o n  o c c u r s  i n  t h e  C o l o r a d o  p o t a t o  b e e t l e  
( L e p t i n o t a r s a  d e c e m l i n e a t a  S a y ) ,  i n  w h i c h  t h e  m u s c l e s  r e v e r t  
t o  n o r m a l  a t  t h e  e n d  o f  d i a p a u s e  ( S t e g w e e  1 9 6 4 ;  S t e g w e e  e t  
a l .  1 9 6 3 ;  d e  K o r t  1 9 6 9 ) .  T h e  m u s c l e s  b e c o m e  g r e a t l y  r e d u c e d  
d u r i n g  d i a p a u s e  a n d  a r e  p a r t i a l l y  r e p l a c e d  b y  f a t  s t o r e s .  
B e f o r e  t h e  t e r m i n a t i o n  o f  d i a p a u s e  i n  t h e  s p r i n g ,  t h e  f l i g h t  
m u s c l e s  r e g e n e r a t e  a n d  t h e  p r o c e s s  o f  r e g r o w t h  i s  c o m p l e t e d  
w i t h i n  a  f e w  h o u r s  a f t e r  e m e r g e n c e  f r o m  t h e  s o i l .  B e e t l e s  
s u b j e c t e d  t o  a  s h o r t - d a y  p h o t o p e r i o d  f a i l  t o  g r o w  t h e i r  
f l i g h t  m u s c l e s  t o  f u l l  s i z e  b e f o r e  d e g e n e r a t i o n  t a k e s  p l a c e  
( d e  K o r t  1 9 6 9 ) .  D u r i n g  d i a p a u s e  f l i g h t  m u s c l e  m e t a b o l i s m  
i s  l o w  a n d  m i t o c h o n d r i a l  e n z y m e  a c t i v i t y  i s  s c a r c e l y  d e t e c t ­
a b l e .  I n  t h i s  i n s t a n c e ,  a s  t h e  d e g e n e r a t i o n  i s  o n l y  
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t e m p o r a r y ,  t h e  f u n c t i o n  c a n n o t  b e  t o  s u p p l y  m e t a b o l i t e s  
n e c e s s a r y  f o r  t h e  r e p r o d u c t i v e  o r g a n s  b u t  i s  m o r e  l i k e l y  t o  
b e  a  m e c h a n i s m  f o r  l o w e r i n g  t h e  o v e r a l l  b a s a l  r e s p i r a t o r y  
r e q u i r e m e n t s  o f  t h e  i n s e c t  d u r i n g  h i b e r n a t i o n .  S i m i l a r  
c o n s i d e r a t i o n s  m a y  e x p l a i n  t h e  o b s e r v a t i o n s  m a d e  b y  J a c k s o n  
( 1 9 5 2 )  t h a t  c e r t a i n  s p e c i e s  o f  w a t e r  b e e t l e s  h a v e  v a r y i n g  
p r o p o r t i o n s  o f  i n d i v i d u a l s  w i t h  d e g e n e r a t e  m u s c l e s  a t  
d i f f e r e n t  t i m e s  o f  t h e  y e a r .  
I n  t h e  H o m o p t e r a ,  a s  i n  a n t s ,  t e r m i t e s  a n d  f l i e s ,  
f l i g h t  m u s c l e  d e g e n e r a t i o n  b e g i n s  w h e n  t h e  a n i m a l s  h a v e  
s e t t l e d  d o w n  t o  a  s e d e n t a r y  l i f e ,  a f t e r  a  d i s p e r s a l  f l i g h t  
o r  f l i g h t s ,  a n d  i s  a s s o c i a t e d  w i t h  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  e g g s .  
T h e  f l i g h t  m u s c l e s  h i s t o l y z e  a  d a y  o r  t w o  a f t e r  t h e  f i r s t  
f l i g h t ,  a l t h o u g h  i n  s o m e  i n s e c t s  t h i s  c a n  b e  d e l a y e d  f o r  
m o r e  t h a n  t w o  w e e k s  w h e n  s u c h  f a c t o r s  a s  d a r k n e s s  i n t e r r u p t  
f l i g h t  ( H e a t h c o t e  a n d  C o c k b a i n  1 9 6 6 ;  J o h n s o n  1 9 5 7 ) .  
I n  a q u a t i c  H e m i p t e r a  r e d u c e d  f l i g h t  m u s c l e s  a r e  q u i t e  
c o m m o n  a n d  d e g e n e r a t i o n  i n  t h e  a d u l t  h a s  o f t e n  b e e n  a s s u m e d  
t o  b e  t h e  c a u s e .  I n  t h e i r  p a p e r s  o n  f l i g h t  m u s c l e  d e g e n e r ­
a t i o n  i n  a q u a t i c  H e m i p t e r a ,  P e r r i è r e  ( 1 9 1 4 )  a n d  P o i s s o n  
( 1 9 2 4 )  d o  n o t  f o r m  a n y  o p i n i o n  o n  i t s  v a l u e  t o  t h e  i n s e c t .  
H o w e v e r ,  S c u d d e r  ( 1 9 7 1 )  d i s c u s s e s  t h i s  i n t e r p r e t a t i o n  i n  
d e t a i l  a n d  t h r o w s  d o u b t  o n  i t  b y  d e m o n s t r a t i n g  t h a t  t h e  
s m a l l e r  f l i g h t  m u s c l e s  i n  t h e  f l i g h t l e s s  C e n c o r i x a  b i f i d a  
( H u n g e r f o r d )  a r e  a  c o n s e q u e n c e  o f  r e t a r d e d  g r o w t h ,  n o t  
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d e g e n e r a t i o n .  W h e t h e r  t h i s  e x p l a n a t i o n  i s  u n i v e r s a l l y  
a p p l i c a b l e  t o  t h e  a q u a t i c  H e m i p t e r a  r e m a i n s  t o  b e  s e e n .  I n  
o r d e r  t o  i n v e s t i g a t e  f l i g h t  m u s c l e  d e g e n e r a t i o n  i n  B e l o s t o m a  
f 1 u m i n e u m ,  a  s t u d y  w a s  u n d e r t a k e n  t o  d e t e r m i n e  t h e  i n c i d e n c e  
o f  h i s t o l y z e d  f l i g h t  m u s c l e s  i n  f i e l d - c o l l e c t e d  s p e c i m e n s  
a n d  t h e  e n v i r o n m e n t a l  f a c t o r s  c o n t r o l l i n g  f l i g h t  m u s c l e  
h i s t o l y s i s .  
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M A T E R I A L S  A N D  M E T H O D S  
C u l t u r e s  o f  f 1 u m i n e u m  w e r e  k e p t  i n  e n v i r o n m e n t a l  
g r o w t h  c h a m b e r s  a t  2 7  +  0 . 5 ° C ,  w i t h  a  1 2 - h r  p h o t o p e r i o d  
p r o v i d e d  b y  f l u o r e s c e n t  l a m p s .  T h e  i n s e c t s  w e r e  k e p t  i n  
t e n  g a l l o n  a q u a r i a  c o n t a i n i n g  g r a v e l  a n d  a g e d  t a p  w a t e r .  
E a c h  a q u a r i u m  w a s  a l s o  p r o v i d e d  w i t h  v a r i o u s  s p e c i e s  o f  
g r a s s  s t e m s  a n d  p o n d w e e d  f o r  t h e  i n s e c t s  t o  c r a w l  a n d  s e t t l e  
o n .  S n a i l s  a n d  m o s q u i t o  l a r v a e  o f  s e v e r a l  s p e c i e s  w e r e  u s e d  
f o r  f o o d .  U n d e r  t h e s e  c o n d i t i o n s  t h e  l i f e  c y c l e  w a s  c o m ­
p l e t e d  i n  a b o u t  4 5  d a y s .  F o r  t e m p e r a t u r e  a n d  s t a r v a t i o n  
s t u d i e s ,  i n s e c t s  w e r e  r e a r e d  i n  s m a l l e r  w a t e r - f i l l e d  j a r s  
t h a t  w e r e  p r o v i d e d  w i t h  a  c o r k  a n d  t o o t h p i c k  f o r  s u p p o r t i n g  
t h e  i n s e c t .  C o n s t a n t  t e m p e r a t u r e  c a b i n e t s  w e r e  u s e d  f o r  
t e m p e r a t u r e  e x p e r i m e n t s .  L i g h t - c o n t r o l  c a b i n e t s  w e r e  u s e d  
f o r  p h o t o p e r i o d  s t u d i e s .  I n s e c t s  w e r e  t e s t e d  f o r  f l i g h t  
a b i l i t y  b y  t h r o w i n g  t h e m  i n t o  t h e  a i r ;  t h e y  w e r e  f u r t h e r  
e x a m i n e d  b y  d i s s e c t i o n  i n  i n s e c t  R i n g e r  s o l u t i o n  ( K n u d s e n  
1 9 6 6 ) ,  a n d  t h e  f l i g h t  m u s c l e s  w e r e  c l a s s i f i e d  a s  u n h i s t o l y z e d  
( A ) ,  h i s t o l y z i n g  ( B ) ,  o r  h i s t o l y z e d  ( C )  ( E d w a r d s  1 9 6 9 a ,  
1 9 6 9 b ) .  F o r  h i s t o l o g i c a l  e x a m i n a t i o n ,  i n s e c t s  w e r e  f i x e d  
i n  a q u e o u s  B o u i n ' s  f l u i d ,  e m b e d d e d  i n  E s t e r  W a x  u n d e r  v a c u u m ,  
s e c t i o n e d  a t  8 - 1 0  m i c r o n s ,  a n d  s t a i n e d  i n  i r o n  h e m a t o x y l i n  
a n d  o r a n g e  G .  
8 2  
T w o  h u n d r e d  f i e l d - c o l l e c t e d  s p e c i m e n s  o f  B ^ .  f  1  u m i  n e u m  
w e r e  d i s s e c t e d  b e t w e e n  J u n e  a n d  N o v e m b e r  1 9 7 8 .  I n  e a c h  
d i s s e c t i o n  t h r e e  f e a t u r e s  w e r e  e x a m i n e d :  t h e  i n d i r e c t  
f l i g h t  m u s c l e s ,  t h e  r e p r o d u c t i v e  o r g a n s  a n d  t h e  p o s t - c e r e b r a l  
c o m p l e x  o f  e n d o c r i n e  o r g a n s .  D e g e n e r a t e  m u s c l e s  c o u l d  b e  
d i s t i n g u i s h e d  f r o m  n o r m a l  o n e s  b y  t h e i r  g l i s t e n i n g  w h i t e ,  
r a t h e r  t h a n  p i n k ,  c o l o r ,  t h e i r  c o l l a p s e d  a p p e a r a n c e  a n d  b y  
a  t e n d e n c y  t o  f a l l  a w a y  f r o m  t h e  m e s o -  a n d  m e t a p h r a g m a .  
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R E S U L T S  A N D  D I S C U S S I O N  
T h e  m a i n  d i f f i c u l t y  i n  o b t a i n i n g  a  t h o r o u g h  a n a l y s i s  
o f  t h e  f l i g h t  m u s c l e s  o f  t h e s e  i n s e c t s  i s  t h a t  t h e y  c a n  b e  
i n d u c e d  t o  f l y  o n l y  r a r e l y  a n d  u n p r e d i c t a b l y  ( c f .  D i n g l e  
1 9 6 1 ;  P a r s o n s  1 9 6 0 ) .  T h i s  d i f f i c u l t y  i s  a p p a r e n t l y  d u e  t o  
t h e  f a c t  t h a t  g i a n t  w a t e r  b u g s  p r o b a b l y  f l y  i n  n a t u r e  o n l y  
o n c e  o r  t w i c e  a  y e a r  a n d  o n l y  a t  c e r t a i n  s e a s o n s  o f  t h e  y e a r .  
T h e  r e s t  o f  t h e  t i m e  t h e y  a r e  c o m p l e t e l y  a q u a t i c .  T h i s  
s u g g e s t s  t h a t  t h e  o c c u r r e n c e  o f  f l i g h t  i s  c o n t r o l l e d  b y  
a n n u a l l y  r e c u r r i n g  c y c l i c  e v e n t s  a n d  t h a t  i t  m a y  n o t  b e  
p o s s i b l e  t o  i n d u c e  f l i g h t  i n  m o s t  i n d i v i d u a l s  e x c e p t  f o r  t h a t  
s h o r t  p e r i o d  o f  t i m e  e a c h  y e a r  w h i c h  c o r r e s p o n d s  t o  t h e  
n a t u r a l l y  o c c u r r i n g  t i m e  f o r  f l i g h t .  
I n  i n s e c t s  o f  t h e  o r d e r  H e m i p t e r a ,  t h e  i n d i r e c t  
m u s c l e s  h a v e  a  l a r g e  n u m b e r  ( ~ 1 8 0 0 )  o f  s m a l l  d i a m e t e r  f i b e r s  
( ~ 7  m i c r o n s )  a n d  t h e  m a i n  t r a c h e a l  t r u n k  r u n s  d o w n  t h e  
m i d d l e  o f  t h e  m u s c l e  w i t h  b r a n c h e s  r a d i a t i n g  o u t w a r d s  t e r m ­
i n a t i n g  i n  b l i n d  s a c s  ( A s h h u r s t  1 9 6 7 ) .  T h e r e  i s  l i t t l e  o r  
n o  p e n e t r a t i o n  o f  t r a c h e a e  i n t o  t h e  f i b e r s  a n d  t h e  i n d i v i d u a l  
f i b e r s  c a n  t h e r e f o r e  b e  s e p a r a t e d  w i t h o u t  d a m a g e .  D e g e n e r a t e  
f i b r i l l a r  m u s c l e s  w e r e  r e a d i l y  i d e n t i f i e d  f r o m  t h e i r  n o r m a l  
c o u n t e r p a r t s  b e c a u s e  t h e i r  g e n e r a l  s h a p e ,  p o s i t i o n  a n d  
p o i n t s  o f  i n s e r t i o n  a r e  t h e  s a m e .  O t h e r w i s e ,  t h e y  p r e s e n t  a  
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c h a r a c t e r i s t i c  w h i t e ,  s l a c k  a p p e a r a n c e .  T h e  w h i t e n e s s  i s  
d u e  t o  t h e  f a c t  t h a t  t h e  d e n s e  t r a c h e a l  t i s s u e ,  t y p i c a l  o f  
t h e s e  m u s c l e s  n o r m a l l y ,  i s  t h e  p r e d o m i n a n t  m a t e r i a l  r e m a i n i n g  
o n  t h e  d e g e n e r a t e  m u s c l e s .  T e a s e d  p r e p a r a t i o n s  o f  t h e s e  
m u s c l e s  s h o w e d  t h a t  s o m e  m u s c l e  m a t e r i a l  w a s  s t i l l  p r e s e n t .  
T h e  l a r g e  f i b e r s  t y p i c a l  o f  t h e s e  m u s c l e s  w e r e  v i s i b l e  b u t  
t h e  f i b r i l s  w i t h i n  t h e  f i b e r s  w e r e  a p p a r e n t l y  m u c h  s h r u n k e n .  
T h i s  w a s  e v i d e n t  b e c a u s e  t h e  n u c l e i  o f  t h e  f i b e r s  w e r e  v e r y  
n u m e r o u s  w h e r e a s  t h e y  a r e  u s u a l l y  o b s c u r e d  i n  a  f i b e r  p a c k e d  
w i t h  n o r m a l  f i b r i l s .  A l s o ,  a l t h o u g h  l o n g i t u d i n a l  s t r i a t i o n s  
w e r e  e v i d e n t ,  c r o s s  s t r i a t i o n s ,  n o r m a l l y  v e r y  o b v i o u s ,  w e r e  
o n l y  f a i n t l y  v i s i b l e .  
T  e m p e r a t u r e  
T h i r d  i n s t a r  n y m p h s  w e r e  r e a r e d  i n  g r o u p s  o f  1 0  a t  
d i f f e r e n t  t e m p e r a t u r e s ,  i . e . ,  2 4 ° C ,  2 7 ° C ,  a n d  3 2 ° C .  T w o  
d a y s  a f t e r  t h e  f i n a l  e c d y s i s  t h e  i n s e c t s  w e r e  t e s t e d  f o r  
f l i g h t  a b i l i t y .  T h e  i n s e c t s  d i d  n o t  e c d y s e  t o g e t h e r ;  h o w e v e r ,  
8  d a y s  a f t e r  t h e  e c d y s i s  o f  t h e  f i r s t  f e m a l e ,  a l l  t h e  i n s e c t s  
w e r e  d i s s e c t e d .  M a l e s  g e n e r a l l y  e c d y s e d  1  d a y  e a r l i e r  t h a n  
f e m a l e s  ( T a b l e  1 2 ) .  T e m p e r a t u r e  d e t e r m i n e d  t h e  d e v e l o p m e n t a l  
p e r i o d  b u t  h a d  n o  a p p a r e n t  e f f e c t  o n  f l i g h t  m u s c l e  d e g e n e r ­
a t i o n .  A d u l t  f e m a l e s  a n d  t h e  m a j o r i t y  o f  a d u l t  m a l e s  d i d  
n o t  f l y  b e f o r e  f l i g h t  m u s c l e  h i s t o l y s i s ,  a l t h o u g h  l o w e r e d  
t e m p e r a t u r e s  l e n g t h e n e d  t h e  p r e - o v i p o s i t i o n a l  p e r i o d .  
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T a b l e  1 2 .  T h e  e f f e c t  o f  d i f f e r e n t  t e m p e r a t u r e s  u p o n  t h e  
i n d i r e c t  f l i g h t  m u s c l e s  o f  a d u l t  B e l o s t o m a  
f 1 u m i n e u m ,  8  d a y s  a f t e r  e c d y s i s  ( v a l u e s  i n  
p a r e n t h e s e s  i n d i c a t e  t h e  n u m b e r  o f  i n d i v i d u a l s  
i n d u c e d  t o  f l y )  
T  e m p e r a t u r e  2 4 ° C  2 7 ° C  3 2 ° C  
S e x  M  F  M  F  M  F  
S t a t e  o f  A  4  ( 3 )  3  3  ( 1 )  2  2  ( 1 )  -
f l i g h t  B  2  1  4  1  2  
m u s c l e s  C  4  6  3  7  6  1 0  
T o t a l  1 0  1 0  1 0  1 0  1 0  1 0  
T a b l e  1 3 .  T h e  e f f e c t  o f  d i f f e r e n t  p h o t o p e r i o d s  u p o n  t h e  
i n d i r e c t  f l i g h t  m u s c l e s  o f  a d u l t  B e l o s t o m a  
f 1 u m i  n e u m ,  8  d a y s  a f t e r  e c d y s i s  ( v a l u e s  i n  
p a r e n t h e s e s  i n d i c a t e  t h e  n u m b e r  o f  i n d i v i d u a l s  
i n d u c e d  t o  f l y )  
P h o t o p e r i o d  0  6  1 2  1 8  
S e x  M  F  M  F  M  F  M  F  
S t a t e  o f  A  4  ( 1 )  3  ( 2 )  2  4  5  ( 2 )  . 
f l i g h t  B  - 1  2  - - 1  - - 3  
m u s c l e s  C  3  9  5  1  0  5  8  5  5  
T o t a l  7  1 0  1 0  1 2  1 0  8  1 0  8  
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P h o t o p e r i  o d  
A f t e r  e c d y s i s ,  f i f t h  i n s t a r  n y m p h s  w e r e  k e p t  i n  
c a b i n e t s  w i t h  l i g h t i n g  c o n t r o l l e d  a t  0 ,  6 ,  1 2 ,  a n d  1 8  h r  o f  
l i g h t  p e r  2 4  h r .  F o l l o w i n g  t h e  f i n a l  e c d y s i s ,  t h e  a d u l t s  
( e x c e p t  t h o s e  i n  t o t a l  d a r k n e s s )  w e r e  t e s t e d  f o r  f l i g h t  
a b i l i t y ;  a l l  w e r e  d i s s e c t e d  8  d a y s  a f t e r  t h e  f i n a l  e c d y s i s  
( T a b l e  1 3 ) .  A s  i n  t h e  t e m p e r a t u r e  e x p e r i m e n t s ,  f e m a l e s  d i d  
n o t  f l y  b e f o r e  t h e  f l i g h t  m u s c l e  h i s t o l y z e d .  A f t e r  8  d a y s  
a l l  h a d  h i s t o l y z i n g  f l i g h t  m u s c l e s .  P h o t o p e r i o d ,  t h e r e f o r e ,  
h a d  n o  a p p a r e n t  e f f e c t  u p o n  f l i g h t  m u s c l e  d e g e n e r a t i o n .  
N u t r i t i o n  
T o  t e s t  f o r  n u t r i t i o n a l  d i f f e r e n c e s  b e t w e e n  t h e  v a r ­
i o u s  p r e y  i t e m s  c o m m o n l y  e a t e n  b y  f 1 u m i n e u m ,  s o m e  i n s e c t s  
w e r e  r e a r e d  o n  s n a i l s  a n d  o t h e r s  w e r e  g i v e n  v a r i o u s  a r t h r o ­
p o d s  ( e . g . ,  d a m s e l  f l y  n a i a d s ,  c o r i x i d s ,  a n d  m o s q u i t o  l a r v a e ) .  
D i s s e c t i o n  6  t o  8  d a y s  a f t e r  e c d y s i s  s h o w e d  t h a t  a l l  a d u l t  
f e m a l e s  h a d  h i s t o l y z e d  f l i g h t  m u s c l e s  a n d  d e v e l o p i n g  o o c y t e s .  
M a l e s  w e r e  f o r  t h e  m o s t  p a r t  u n a f f e c t e d ,  a n d  s o m e  w e r e  
c a p a b l e  o f  f l i g h t .  O t h e r  g r o u p s  w e r e  g i v e n  n o  f o o d  b e t w e e n  
e c d y s i s  a n d  d i s s e c t i o n .  A f t e r  7  d a y s ,  n o n e  o f  t h e  f e m a l e s  
c o u l d  f l y  a n d  t h e  f l i g h t  m u s c l e s  w e r e  h i s t o l y z e d  ( T a b l e  1 4 ) .  
O o c y t e s  h a d  d i f f e r e n t i a t e d  b u t  r e m a i n e d  s m a l l  a n d  t r a n s ­
p a r e n t .  I n  a d u l t  f e m a l e s  s t a r v e d  f o r  1 4  d a y s ,  t h e  f a t  b o d y  
w a s  g r e a t l y  r e d u c e d .  
T a b l e  1 4 .  T h e  e f f e c t  o f  s t a r v a t i o n  u p o n  t h e  i n d i r e c t  f l i g h t  m u s c l e s  o f  a d u l t  
B e l o s t o m a  f l u m i n e u m ,  7  a n d  1 4  d a y s  a f t e r  e c d y s i s  ( v a l u e s  i n  
p a r e n t h e s e s  i n d i c a t e  t h e  n u m b e r  o f  i n d i v i d u a l s  i n d u c e d  t o  f l y )  
T r e a t m e n t  
( a g e )  
F e d  
( 7  d a y s )  
S t a r v e d  
( 7  d a y s )  
S t a r v e d  
( 1 4  d a y s )  
S t a r v e d  ( 7  d a y s )  
F e d  ( 7  t o  1 3  d a y s )  
S t a t e  o f  A  - 2  ( 1 )  1  4  ( 2 )  
f  1  i g h t  B  2  3  3  -
m u s c l e s  C  3  1  2  2  
V i  t e l  1 o g e n e s i  s  4  - - 2  
T o t a l  5  5  6  6  
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S o m e  f e m a l e s  w e r e  g i v e n  s n a i l s  a f t e r  7  d a y s  o f  s t a r ­
v a t i o n ,  a n d  w e r e  d i s s e c t e d  a f t e r  1 4  d a y s .  N o n e  o f  t h e  
i n s e c t s  w a s  a b l e  t o  f l y  a n d  o n l y  o n e  h a d  n o r m a l  f l i g h t  
m u s c l e s ;  m o r e o v e r ,  d i s s e c t i o n  s h o w e d  t h a t  t h e  o o c y t e s  w e r e  
u n d e r d e v e l o p e d ,  i n d i c a t i n g  t h a t  l i t t l e  f e e d i n g  h a d  o c c u r r e d .  
T h u s ,  t h e  f e m a l e s  w e r e  a p p a r e n t l y  s t a r v e d ,  a n d  t h e i r  f l i g h t  
m u s c l e s  a n d  o o c y t e s  w e r e  a s  i n  t h e  s t a r v e d  f e m a l e s  ( T a b l e  
1 4 ) .  T h i s  r e s u l t  s u g g e s t s  t h a t ,  e v e n  w i t h  a c c e s s  t o  f o o d ,  
f e e d i n g  b e h a v i o r  o f  i n d i v i d u a l s  c a n  i n f l u e n c e  m u s c l e  b r e a k ­
d o w n  a n d  r e p r o d u c t i o n .  
F i e l d - c o l l e c t e d  f 1 u m i  n e u m  
U n l i k e  P e r r i è r e ' s  ( 1 9 1 4 )  a n d  P o i s s o n ' s  ( 1 9 2 4 )  f i n d i n g s ,  
i n  w h i c h  t h e  d i s t i n c t i o n  w a s  m a d e  o n l y  b e t w e e n  n o r m a l  m a t u r e  
f l i g h t  m u s c l e  a n d  w h a t  t h e y  t e r m e d  " 1 '  o r g a n e  t r a c h e o -
p a r e n c h y m a t e a u x " ,  a l l  s t a g e s  o f  d e g e n e r a t i o n  c o u l d  b e  f o u n d ,  
t h e r e  b e i n g  a  c o n t i n u o u s  s e r i e s  f r o m  n o r m a l  m a t u r e  m u s c l e  ( A )  
t o  m u s c l e  i n  a  h i g h l y  a d v a n c e d  s t a t e  o f  h i s t o l y s i s  ( C )  .  T h e  
p e r c e n t a g e  o f  f e m a l e s  c o n t a i n i n g  m a t u r e  e g g s ,  o r  w h i c h  h a d  
a p p a r e n t l y  a l r e a d y  o v i p o s i t e d ,  w a s  8 6 . 4 %  f o r  t h o s e  w i t h  
d e g e n e r a t e  m u s c l e s  b u t  o n l y  3 8 . 1 %  f o r  t h o s e  w i t h  n o r m a l  m u s ­
c l e s .  E a c h  f e m a l e  r e p r o d u c t i v e  s y s t e m  w a s  a r b i t r a r i l y  s c o r e d  
f r o m  1  t o  5  a c c o r d i n g  t o  t h e  s t a g e  t h a t  i t  h a d  r e a c h e d  i n  t h e  
r e p r o d u c t i v e  c y c l e .  T h e  m e a n  s c o r e  f o r  f e m a l e s  w i t h  n o r m a l  
m u s c l e s  ( A )  w a s  1 . 2 0 ,  f o r  f e m a l e s  w i t h  s l i g h t l y  d e g e n e r a t e  
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m u s c l e s  ( B )  1 . 7 3 ,  a n d  f o r  t h o s e  w i t h  m u s c l e s  i n  a n  a d v a n c e d  
S t a t e  o f  d e g e n e r a t i o n  ( C )  2 . 4 6 .  
A l t h o u g h  t h e  n u m b e r  o f  i n s e c t s  i n v o l v e d  w a s  s m a l l ,  
t h e r e  c l e a r l y  s e e m s  t o  b e  a n  i n v e r s e  a g r e e m e n t  b e t w e e n  t h e  
d e g r e e  o f  e g g  d e v e l o p m e n t  a n d  t h e  d e g r e e  o f  f l i g h t  m u s c l e  
d e g e n e r a t i o n .  I t  i s  p r o b a b l e ,  t h e r e f o r e ,  t h a t  a  v a l u e  o f  
f l i g h t  m u s c l e  h i s t o l y s i s  i n  f 1 u m i n e u m  i s  i n  t h e  p r o d u c t i o n  
o f  m e t a b o l i t e s ,  p e r h a p s  n e e d e d  i n  v i t e l  1 o g e n e s i s .  I t  w o u l d  
p e r h a p s  b e  e x p e c t e d  f r o m  t h i s  t h a t  t h e  m a l e  w o u l d  s h o w  a  
s m a l l e r  t e n d e n c y  t o w a r d  m u s c l e  d e g e n e r a t i o n ,  a s  m o s t  o f  t h e  
d e v e l o p m e n t  o f  t h e  r e l a t i v e l y  s m a l l  t e s t e s  o c c u r s  i n  t h e  l a s t  
n y m p h a l  i n s t a r .  I n  f a c t ,  m u s c l e  d e g e n e r a t i o n  w a s  a s  f r e q u e n t  
i n  m a l e s  a s  i n  f e m a l e s .  
A  f e m a l e  B .  f 1 u m i  n e u m  l a y s  e g g s  s e v e r a l  t i m e s  d u r i n g  
h e r  l i f e t i m e .  T h i s  r a i s e s  t h e  q u e s t i o n  o f  w h e t h e r  m u s c l e  
d e g e n e r a t i o n  a l w a y s  o c c u r s  b e f o r e  t h e  f i r s t  b a t c h  o f  e g g s  
d e v e l o p s  ( o r  p o s s i b l y  a t  a n o t h e r  s t a g e  i n  t h e  r e p r o d u c t i v e  
c y c l e ) ,  o r  w h e t h e r  t h e  o n s e t  o f  h i s t o l y s i s  i s  c o n t r o l l e d  b y  
a  p a r t i c u l a r  s e t  o f  p h y s i o l o g i c a l  c o n d i t i o n s  t h a t  m i g h t  o c c u r  
a t  a n y  s t a g e  i n  t h e  r e p r o d u c t i v e  c y c l e  o f  t h e  i n s e c t .  T h e  
m a j o r i t y  o f  f r e s h l y  c a u g h t  f e m a l e  f 1 u m i  n e u m  w i t h  n o r m a l  
f l i g h t  m u s c l e s  c o n t a i n e d  e g g s  t h a t  w e r e  a t  a n  e a r l y  s t a g e  o f  
d e v e l o p m e n t .  S e v e r a l  s p e c i m e n s ,  h o w e v e r ,  w e r e  f o u n d  w i t h  
n o r m a l  f l i g h t  m u s c l e s ,  y e t  h a v i n g  t h e i r  o v i d u c t s  f i l l e d  w i t h  
m a t u r e  e g g s .  C l e a r l y ,  d e g e n e r a t i o n  o f  t h e  f l i g h t  m u s c l e s  i s  
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n o t  a l w a y s  e s s e n t i a l  f o r  s u c c e s s f u l  d e v e l o p m e n t  o f  e g g s .  
O n  t h e  p r e m i s e  t h a t  a n y  c e l l  d i f f e r e n t i a t i o n  i s  
d e p e n d e n t  u p o n  d i f f e r e n t i a l  a c t i v i t y  o f  g e n e s ,  a n y  d i s c u s s i o n  
o f  f l i g h t  m u s c l e  d e g e n e r a t i o n  n e c e s s a r i l y  p r e s u m e s  c o m p l e x  
i n t e r r e l a t i o n s h i p s  b e t w e e n  t h e  e n v i r o n m e n t  a n d  g e n e t i c a l l y  
b a s e d  v a r i a t i o n s .  
I f  m u s c l e  d e g e n e r a t i o n  i s  n o t  o b l i g a t o r y ,  i t  m u s t  b e  
i n f l u e n c e d  b y  a  v a r i a b l e  e x t e r n a l  f a c t o r ,  o r  c o m b i n a t i o n  o f  
f a c t o r s ,  w h i c h  a f f e c t s  t h e  i n t e r n a l  e n v i r o n m e n t  o f  t h e  i n s e c t .  
B a s e d  o n  l a b o r a t o r y  e v i d e n c e ,  a  l i k e l y  f a c t o r  w a s  t h o u g h t  t o  
b e  t h e  f o o d  s u p p l y ,  d e g e n e r a t i o n  b e i n g  i n h i b i t e d  o r  d e l a y e d  
w h i l e  t h e r e  e x i s t e d  a  p l e n t i f u l  s u p p l y  o f  f o o d .  T o  t r y  t o  
t e s t  f o r  t h i s ,  t e n  n e w l y  c a p t u r e d  i n d i v i d u a l s  o f  B ^ .  f  1  u m i  n e u m  
( 5  m a l e s ,  5  f e m a l e s ) ,  i n  w h i c h  f l i g h t  c a p a b i l i t y  h a d  b e e n  
d e m o n s t r a t e d ,  w e r e  s t a r v e d  f o r  s i x  w e e k s ,  a t  t h e  e n d  o f  w h i c h  
t h e y  w e r e  d i s s e c t e d  a n d  t h e i r  m u s c l e s  e x a m i n e d .  T e n  c o n t r o l  
i n d i v i d u a l s  w e r e  f e d  f i v e  s n a i l s  p e r  w e e k  f o r  s i x  w e e k s  a n d  
a l s o  d i s s e c t e d .  I n  a l l  t h e  b u g s  e x c e p t  o n e  u n s t a r v e d  f e m a l e ,  
t h e  f l i g h t  m u s c l e s  w e r e  h i s t o l y z e d  t o  s o m e  e x t e n t .  F o u r  o f  
t h e  u n s t a r v e d  f e m a l e s  c o n t a i n e d  m a t u r e  e g g s ,  b u t  n o n e  o f  t h e  
s t a r v e d  o n e s  n o r  t h e  f e m a l e  w i t h  t h e  n o r m a l  m u s c l e s  h a d  
p r o d u c e d  a n y .  
A l t h o u g h  t h e  s m a l l  n u m b e r s  o f  i n s e c t s  i n v o l v e d  m a k e  
t h e s e  r e s u l t s  i n c o n c l u s i v e ,  i t  s e e m s  t h a t  a n  a d e q u a t e  f o o d  
s u p p l y  c a n  s l o w  d o w n  o r  d e l a y  h i s t o l y s i s  b u t  t h a t  o t h e r  
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f a c t o r s  a r e  i n v o l v e d  i n  i t s  i n i t i a t i o n .  I n  a d d i t i o n ,  a l t h o u g h  
t h e  p r o d u c t s  o f  d e g e n e r a t i o n  m a y  c o n t r i b u t e  t o  v i t e l  1 o g e n e s i s ,  
t h e s e  a l o n e  a r e  n o t  e n o u g h  f o r  t h e  p r o d u c t i o n  o f  m a t u r e  e g g s .  
J o h n s o n  ( 1 9 5 7 )  s i m i l a r l y  f o u n d  i n  a p h i d s  t h a t  t h e  m u s c l e s  
c o u l d  o n l y  m a k e  a  v e r y  s m a l l  c o n t r i b u t i o n  t o  t h e  d e v e l o p m e n t  
o f  t h e  e m b r y o .  T h e  2 0  b u g s  w e r e  k e p t  i n  s m a l l  w a t e r - f i l l e d  
j a r s  w h i c h  w e r e  n o t  p r o v i d e d  w i t h  f l i g h t  " t a k e - o f f "  p o s i t i o n s ,  
a n d  i t  i s  p o s s i b l e  t h a t  l a c k  o f  m u s c l e  u s e  i n f l u e n c e d  d e g e n ­
e r a t i o n .  I t  i s  l i k e l y  t h a t  i f  t h e  n o r m a l  d i s p e r s a l  f l i g h t  
r e s u l t s  i n  t h e  l o c a t i o n  o f  a  s u i t a b l e  h a b i t a t ,  d e g e n e r a t i o n  
t h e n  o c c u r s ,  t h e r e  b e i n g  n o  a d v a n t a g e  i n  a n y  f u t u r e  f l i g h t .  
T h i s  m i g h t  e x p l a i n  t h e  o c c u r r e n c e  o f  d e g e n e r a t i o n  i n  n i n e  o f  
t h e  t e n  w e l l - f e d  i n d i v i d u a l s .  
V e r y  l i t t l e  i s  k n o w n  a b o u t  t h e  p r e c i s e  p h y s i o l o g i c a l  
s t i m u l i  t h a t  i n i t i a t e  h i s t o l y s i s .  T h e  c o n t r o l  i s  u s u a l l y  
a s s u m e d  t o  b e  h o r m o n a l ,  b u t  l i t t l e  d e f i n i t e  e v i d e n c e  f o r  t h i s  
h a s  b e e n  f o u n d .  I f  f l i g h t  m u s c l e  d e g e n e r a t i o n  r e s u l t s  f r o m  a  
h o r m o n e  c i r c u l a t i n g  i n  t h e  h e m o l y m p h ,  t h e n  a  s y s t e m  t o  a c c o u n t  
f o r  i t s  a c t i o n  o n  o n l y  a  f e w  m u s c l e s  o f  t h e  b o d y  h a s  t o  b e  
p o s t u l a t e d .  P r e s u m a b l y  t h e s e  m u s c l e s  c o u l d  c o n t a i n  a  
p r e c u r s o r  e s s e n t i a l  f o r  t h e  d e g e n e r a t i o n - p r o d u c i n g  h o r m o n e  
t o  b e  e f f e c t i v e .  A l t e r n a t e l y ,  t h e  n e r v o u s  s y s t e m  c o u l d  b e  
i n v o l v e d ,  b u t  W i g g l e s w o r t h  ( 1 9 5 6 )  p r o v i d e d  e v i d e n c e  a g a i n s t  
t h i s  f o r  h i s t o l y s i s  o f  t h e  a b d o m i n a l  m u s c l e  i n  R h o d n i u s .  
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S t e g w e e  e t  a l .  ( 1 9 6 3 )  f o u n d  t h a t  d e g e n e r a t i o n  o f  t h e  m u s c l e s  
o f  L e p t i  n o t a r s a  c o u l d  b e  p r o d u c e d  b y  e x t i r p a t i o n  o f  t h e  p o s t -
c e r e b r a l  c o m p l e x  o f  e n d o c r i n e  g l a n d s ,  i . e . ,  t h e  c o r p o r a  
c a r d i a c a  a n d  t h e  c o r p o r a  a l l a t a .  R e - i m p l a n t a t i o n  o f  a c t i v e  
p o s t - c e r e b r a l  c o m p l e x e s  r e s u l t e d  i n  a  v e r y  r a p i d  r e g e n e r a t i o n  
o f  t h e  m u s c l e .  
I n  B ^ .  f  1  u m i  n e u m ,  t h e  p a i r e d  c o r p o r a  c a r d i a c a  a r e  
s i t u a t e d  i m m e d i a t e l y  b e h i n d  t h e  b r a i n ,  l y i n g  d o r s o l a t e r a l l y  
o n  t h e  e s o p h a g u s  a n d  a d j a c e n t  t o  t h e  a n t e r i o r  e n d  o f  t h e  
d o r s a l  a o r t a .  T h e  p a i r e d  c o r p o r a  a l l a t a  a l s o  l i e  o n  t h e  
d o r s o l a t e r a l  s u r f a c e  o f  t h e  e s o p h a g u s  j u s t  b e h i n d  t h e  c o r p o r a  
c a r d i a c a .  T h e  c o r p o r a  c a r d i a c a  a r e  s i n g l e - l o b e d  a n d  e g g -
s h a p e d .  A  p a i r  o f  s m a l l  n e r v e s ,  t h e  n e r v i  c o r p o r i s  c a r d i a c a  
I ,  r u n  f r o m  t h e  b r a i n  t o  t h e  c o r p o r a  c a r d i a c a  a n d  e n t e r  t h e  
c o r p o r a  a l l a t a .  T h e  c o r p o r a  a l l a t a  v a r y  i n  s h a p e  f r o m  b e i n g  
f l a t t e n e d  o v o i d s  t o  p e r f e c t  s p h e r e s .  T h e  c o r p o r a  a l l a t a  w e r e  
q u a l i t a t i v e l y  e x a m i n e d  i n  1 0 0  d i s s e c t i o n s  o f  B ^ .  f  1  u m i  n e u m  t o  
d e t e r m i n e  w h e t h e r  t h e r e  w a s  a n y  o b v i o u s  c o r r e l a t i o n  w i t h  t h e  
s t a t e  o f  t h e  f l i g h t  m u s c l e s .  T h e  r e l a t i v e  d i a m e t e r  o f  t h e  
c o r p o r a  a l l a t a  o f  t h e  m a l e s  w a s  s l i g h t l y  g r e a t e r  t h a n  t h a t  
o f  t h e  f e m a l e s .  
T h e r e  i s  s o m e  c o n t r o v e r s y  o v e r  w h e t h e r  a  n e u r o s e c r e ­
t o r y  o r g a n  t h a t  s h o w s  a n  i n c r e a s e  i n  s i z e  h a s  a  c o r r e s p o n d i n g  
i n c r e a s e  i n  a c t i v i t y ,  o r  w h e t h e r  i t  i s  s t o r i n g  r a t h e r  t h a n  
r e l e a s i n g  n e u r o s e c r e t o r y  m a t e r i a l .  O n  t h e  b a s i s  o f  t h e  
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f o r m e r  a l t e r n a t i v e ,  w h i c h  i s  m o r e  g e n e r a l l y  a c c e p t e d  ( H i g h n a m  
1 9 6 3 ) ,  t h e  c o r p o r a  a l l a t a  w o u l d  b e  e x p e c t e d  t o  b e  s m a l l e r  i n  
t h o s e  i n d i v i d u a l s  w i t h  h i s t o l y z e d  m u s c l e s ,  i f  t h e  c o n t r o l  o f  
d e g e n e r a t i o n  i n  f 1 u m i  n e u m  i s  s i m i l a r  t o  t h a t  i n  
L e p t i  n o t a r s a .  A  n o n - q u a n t i t a t i v e  e x a m i n a t i o n  o f  t h e  c o r p o r a  
a l l a t a  r e v e a l e d  t h a t  t h e y  a p p e a r e d  s l i g h t l y  s m a l l e r  i n  i n d i ­
v i d u a l s  w i t h  n o r m a l  m u s c l e s  a s  c o m p a r e d  t o  t h e  c o r p o r a  a l l a t a  
o f  i n d i v i d u a l s  w i t h  d e g e n e r a t e  m u s c l e s .  A  s i m i l a r  s i t u a t i o n  
w a s  r e p o r t e d  b y  C u l l  e n  ( 1  9 6 9 )  f o r  m a  1 k i  n i .  S t r a n g e w a y s -
D i x o n  ( 1 9 6 2 )  f o u n d  t h a t  t h e  c o r p o r a  a l l a t a  o f  C a l  1 i  p h o r a  
i n c r e a s e  i n  s i z e  w i t h  a n  i n c r e a s e  i n  t h e  h e m o l y m p h  c o n c e n ­
t r a t i o n  o f  p r o t e i n  m e t a b o l i t e s .  I f  t h i s  i s  g e n e r a l l y  
c h a r a c t e r i s t i c  o f  i n s e c t s ,  i t  m i g h t  h e l p  e x p l a i n  t h e  l a r g e r  
s i z e  o f  c o r p o r a  a l l a t a  i n  i n d i v i d u a l s  w i t h  d e g e n e r a t e  f l i g h t  
m u s c l e s ,  a s s u m i n g  t h a t  d e g e n e r a t i o n  r e s u l t s  i n  a  h i g h e r  
c o n c e n t r a t i o n  o f  m e t a b o l i t e s  i n  t h e  h e m o l y m p h .  
T h i s  s i t u a t i o n  i s  f u r t h e r  c o m p l i c a t e d  b y  t h e  i n v o l v e ­
m e n t  o f  t h e  c o r p o r a  a l l a t a  i n  t h e  r e p r o d u c t i v e  c y c l e s  o f  
i n s e c t s .  A n  i n c r e a s e  i n  t h e  s i z e  o f  t h e  c o r p o r a  a l l a t a  
d u r i n g  m a t u r a t i o n  o f  t h e  e g g s  w o u l d  p r o b a b l y  d i s g u i s e  a n y  
c h a n g e s  c o r r e l a t e d  w i t h  m u s c l e  d e g e n e r a t i o n ,  e s p e c i a l l y  a s  
t h e  e g g s  t e n d e d  t o  b e  i n  a  m o r e  a d v a n c e d  s t a t e  o f  d e v e l o p m e n t  
i n  t h o s e  i n d i v i d u a l s  w i t h  d e g e n e r a t e  m u s c l e s .  T h e  r e s e a r c h  
o n  L e p t i  n o t a r s a  b y  S t e g w e e  e t  a l .  ( 1 9 6 3  )  a p p e a r s  t o  b e  t h e  
f i r s t  e x p e r i m e n t a l  a t t e m p t  t o  a s s o c i a t e  f l i g h t  m u s c l e  
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d e g e n e r a t i o n  w i t h  t h e  i n s e c t  e n d o c r i n e  s y s t e m .  I t  i s  
u n c e r t a i n  h o w  f a r  t h e i r  f i n d i n g s  c a n  b e  a p p l i e d  t o  t h e  
B e l o s t o m a t i d a e ,  a s  a  m a j o r  e f f e c t  o f  t h e  e x t i r p a t i o n  o f  t h e  
c o r p o r a  a l l a t a  i n  L e p t i n o t a r s a  i s  t h e  i n d u c e m e n t  o f  d i a p a u s e ,  
a n d  d e g e n e r a t i o n  c o u l d  b e  a  s e c o n d a r y  e f f e c t  o f  t h i s .  
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C O N C L U S I O N S  
I t  i s  n o t  k n o w n  h o w  l o n g  t h e  p e r i o d  o f  f l i g h t  m u s c l e  
m a t u r a t i o n  l a s t s  i n  a d u l t  f l u m i n e u m  i n  t h e i r  n a t u r a l  
e n v i r o n m e n t .  L a b o r a t o r y  s t u d i e s  o f  f l u m i n e u m  i n d i c a t e  
t h a t  f l i g h t  m u s c l e  d e g e n e r a t i o n  o c c u r s  i n  m a l e s  a n d  f e m a l e s  
a n d  i n  t h e  f e m a l e  i s  a s s o c i a t e d ,  t h o u g h  p e r h a p s  n o t  c a u s a l l y ,  
w i t h  t h e  d e v e l o p m e n t  o f  e g g s .  T e m p e r a t u r e  a n d  p h o t o p e r i o d i c -
i t y  d o  n o t  i n f l u e n c e  t h e  i n c i d e n c e  o f  f l i g h t  m u s c l e  
d e g e n e r a t i o n  i n  a d u l t  f 1 u m i n e u m .  T e m p e r a t u r e  a f f e c t s  t h e  
t i m i n g  o f  f l i g h t  m u s c l e  d e g e n e r a t i o n ,  b u t  i t  a l s o  a f f e c t s  t h e  
t i m i n g  o f  o t h e r  e v e n t s ,  e . g . ,  c o p u l a t i o n  a n d  o v i p o s i t i o n .  A l l  
w a t e r  b u g s  s t u d i e d  t o  d a t e  h a v e  a  t e n d e n c y  t o  d e g e n e r a t e  t h e i r  
f l i g h t  m u s c l e s  i f  f o o d  i s  i n  s h o r t  s u p p l y ,  t h o u g h  t h e  c o n ­
t r o l l i n g  f a c t o r s  a r e  n o t  f u l l y  u n d e r s t o o d .  T h e  e f f e c t s  o f  
n u t r i t i o n  i n  r e p r o d u c t i o n  a r e  w e l l - k n o w n  a n d  h a v e  b e e n  
s u m m a r i z e d  b y  W i g g l e s w o r t h  ( 1 9 6 4 ) .  F l i g h t  m u s c l e  a u t o l y s i s  
i s  a s s o c i a t e d  w i t h  f e e d i n g  a n d  r e p r o d u c t i o n  i n  s u c h  i n s e c t s  
a s  a l a t e  a p h i d s  ( J o h n s o n  1 9 5 7 ,  1 9 5 9 ) .  A s  i n  O n c o p e l t u s  
f a  s e  i  a t u s  ( D a l l a s )  ( J o h a n s s o n  1  9 5 8 ) ,  s t a r v e d  i n s e c t s  u t i l i z e  
f a t  r e s e r v e s  a n d  t h e  o o c y t e s  r e m a i n  s m a l l  w i t h  n o  y o l k .  
S t a r v a t i o n  a c c e l e r a t e s  m u s c l e  d e g e n e r a t i o n ,  b u t  a n  a b u n d a n t  
f o o d  s u p p l y  w i l l  n o t  n o r m a l l y  p r e v e n t  i t .  I t  i s  u n l i k e l y  
t h a t  t h e  p o s t - c e r e b r a l  c o m p l e x  o f  e n d o c r i n e  o r g a n s  m a y  b e  
i n v o l v e d  i n  m u s c l e  d e g e n e r a t i o n .  I t  m i g h t  b e  p o s s i b l e  t o  
i n t e r f e r e  w i t h  t h i s  b y  e n d o c r i n e  s u r g e r y  o n  t h e  w a t e r  b u g s  
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b u t  t h i s  w i l l  n o t  b e  p o s s i b l e  u n t i l  m o r e  i s  k n o w n  a b o u t  t h e  
n o r m a l  p h y s i o l o g y  o f  t h e  e n d o c r i n e  s y s t e m  i n  b e l o s t o m a t i d s .  
I t  i s  c o n c l u d e d  t h a t  f l i g h t  m u s c l e  h i s t o l y s i s  i n  f 1 u m i n e u m  
i s  d e t e r m i n e d  b y  t h e  e n v i r o n m e n t ,  a l t h o u g h  n o t  i n  t h e  s a m e  
w a y  a s  i n  p o l y m o r p h i c  a q u a t i c  H e m i p t e r a  ( B r i n k h u r s t  1 9 5 9 ;  
G u t h r i e  1 9 5 9 ;  Y o u n g  1 9 6 1  ,  1 9 6 5 ) .  B e l o s t o m a  f 1 u m i  n e u m  i s  n o t  
p o l y m o r p h i c ;  a t  m e t a m o r p h o s i s  a l l  a d u l t s  a r e  p o t e n t i a l l y  
c a p a b l e  o f  f l i g h t .  
9 7  
P A R T  I I I .  C I R C A D I A N  O R G A N I Z A T I O N  O F  C U T I C L E  
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I N T R O D U C T I O N  
T h e  c u t i c l e  o f  a n  i n s e c t  i s  t h e  i n t e r f a c e  b e t w e e n  
l i v i n g  a n i m a l  a n d  e n v i r o n m e n t  a n d  a s  s u c h  m u s t  p r o v i d e  a  
m e a n s  o f  p a s s a g e  f o r  e l e m e n t s  e s s e n t i a l  t o  i t s  e x i s t e n c e .  
B u t  t h e  c u t i c l e  i s  m o s t  n o t a b l y  a  s k e l e t o n ,  a n d  a n  i n s e c t  
s k e l e t o n  i s  a  f o r m i d a b l y  c o m p l e x  c o m p o s i t e  m a t e r i a l .  T h e  
m e c h a n i c a l  p r o p e r t i e s  o f  s u c h  c o m p o s i t e s  d e p e n d  n o t  o n l y  o n  
t h e  i n d i v i d u a l  p r o p e r t i e s  o f  t h e  c o m p o n e n t s  b u t  a l s o  u p o n  
h o w  t h e y  i n t e r a c t .  E a c h  p h a s e  h a s  a n  i m p o r t a n t  p a r t  t o  p l a y .  
I n  m a t e r i a l s  s u c h  a s  f i b e r g l a s s  t h e  p r o p e r t i e s  o f  t h e  m a t r i x  
a r e  o f  p r i m e  i m p o r t a n c e  i n  c r a c k - b l u n t i n g ,  p r o t e c t i n g  t h e  
s u r f a c e  o f  t h e  f i b e r s ,  s u p p o r t i n g  t h e  a r c h i t e c t u r e  o f  t h e  
s t r u c t u r e  a n d ,  o f  c o u r s e ,  a c t i n g  a s  a  t r a n s m i t t e r  o f  t h e  
l o a d  t o  t h e  s t r o n g  p h a s e .  A s  a  r u l e  t h e  m a t r i x  p h a s e  o f  
a l l  c o m p o s i t e s  p l a y s  a l l  o f  t h e s e  r o l e s  t o  s o m e  e x t e n t  
a l t h o u g h  d i f f e r e n t  t y p e s  o f  c o m p o s i t e  m a t e r i a l s  c a n  b e  
o b t a i n e d  b y  s h i f t i n g  t h e  e m p h a s i s  p l a c e d  o n  a  p a r t i c u l a r  
f u n c t i o n .  A r t h r o p o d  c u t i c l e s  c a n  b e  s e e n  i n  j u s t  s u c h  a  
m a n n e r :  t h e r e  i s  a  s p e c t r u m  o f  m e c h a n i c a l  p r o p e r t i e s  t h a t  
d i f f e r  i n  d i r e c t i o n  a n d  m a g n i t u d e .  T h e s e  m e c h a n i c a l  p r o p e r ­
t i e s ,  i n  t u r n ,  l a r g e l y  d e p e n d  u p o n  t h e  n a t u r e  o f  t h e  m a t r i x .  
T h e  c u t i c l e s  o f  i n s e c t s  a n d  o t h e r  a r t h r o p o d s  a c q u i r e  
s p e c i a l i z e d  p r o p e r t i e s  w h i c h  r e s u l t  f r o m  s t r u c t u r e .  C u t i c l e s  
a r e  p o l y p h a s i c  a n d  t h e i r  m e c h a n i c a l  b e h a v i o r  r e s u l t s  b o t h  
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f r o m  t h e  i n d i v i d u a l  p r o p e r t i e s  o f  t h e  v a r i o u s  c o n s t i t u e n t s  
a n d ,  o f  e q u a l  i m p o r t a n c e ,  h o w  t h e s e  c o n s t i t u e n t s  a r e  d i s ­
t r i b u t e d  a n d  i n t e r a c t  w i t h  e a c h  o t h e r .  T h e  w h o l e  q u e s t i o n  
o f  c u t i c u l a r  o r g a n i z a t i o n  i n  i n s e c t s  h a s  b e e n  e x t e n s i v e l y  
r e v i e w e d  b y  N e v i l l e  ( 1 9 6 7 b ,  1 9 7 5 ) .  
G e n e r a l  s t r u c t u r e  o f  i n s e c t  c u t i c l e  
T h e  i n t e g u m e n t  c o n s i s t s  o f  a n  e p i d e r m a l  c e l l  l a y e r  
w i t h  t h e  o v e r l y i n g  c u t i c l e  w h i c h  i t  h a s  s e c r e t e d .  T h e  b a s i c  
d i v i s i o n  o f  t h e  c u t i c l e  i s  i n t o  a  t h i n ,  o u t e r m o s t  l a y e r ,  
t h e  e p i c u t i c l e ,  u s u a l l y  a b o u t  1  t o  2  m i c r o n s  i n  t h i c k n e s s ,  
w h i c h  o v e r l i e s  t h e  t h i c k e r  p r o c u t i c l e  ( u p  t o  a  f e w  m i c r o n s  
t h i c k ) .  T h e  e p i c u t i c l e  i s  a l s o  t h e  f i r s t  s t r a t u m  t o  b e  
f o r m e d  i n  p r e p a r a t i o n  f o r  e c d y s i s ;  i t  a p p e a r s  t o  b e  d e v o i d  
o f  c h i t i n ,  a n d  i t  i s  u s u a l l y  s u b d i v i d e d  i n t o  a n  o u t e r  a n d  
i n n e r  e p i c u t i c l e  o f  q u i t e  d i f f e r e n t  c o m p o s i t i o n  ( W e i s - F o g h  
1 9 7 0 ) .  T h e  e p i c u t i c l e  r e p r e s e n t s  a  c o n t i n u o u s  l i n i n g  o f  
t h e  e x t e r n a l  s u r f a c e ,  i n c l u d i n g  t h e  i n v a g i n a t e d  e c t o d e r m a l  
p a r t s  s u c h  a s  t h e  t r a c h e a e ,  t h e  f o r e g u t  a n d  t h e  h i n d g u t .  
I t  i s  a b s e n t  o n l y  o v e r  c e r t a i n  p i t s  i n  s o m e  c h e m o r e c e p t o r s  
( S l i f e r  1 9 6 1 )  w h e r e  t h e  h o l e s  p e r m i t  e n t r y  o f  s t i m u l a n t  
m o l e c u l e s ,  i n  t h e  m i d g u t  ( B e r t r a m  a n d  B i r d  1 9 6 1 )  t o  p e r m i t  
t h e  u p t a k e  o f  p r o d u c t s  o f  d i g e s t i o n ,  a n d  i n  t h e  e n d  a p p a r a t u s  
o f  g l a n d  c e l l s  ( e . g . ,  P e r i  p l a n e t a  o o t h e c a l  g l a n d .  M e r c e r  a n d  
B r u n e t  1 9 5 9 )  t o  p r o v i d e  a  r o u t e  f o r  t h e  s e c r e t i o n  o f  v a r i o u s  
g l a n d u l a r  p r o d u c t s .  M e c h a n i c a l l y ,  t h e  e p i c u t i c l e  b e h a v e s  
1  0 0  
a s  a  b r i t t l e  l a y e r  ( s t r o n g e r  i n  c o m p r e s s i o n  t h a n  i n  t e n s i o n )  
t h a t  p r o t e c t s  t h e  t o u g h  a n d  m o r e  f l e x i b l e  p r o c u t i c l e  f r o m  
a d v e r s e  e x t e r n a l  f a c t o r s  ( H e p b u r n  a n d  B a l l  1 9 7 3 ;  J o f f e  e t  a l .  
1 9 7 5 a ) .  I n  a n o t h e r  s e n s e  t h e  e p i c u t i c l e  h a s  b e e n  c o n s i d e r e d  
a s  t h e  m o r p h o g e n e t i c a l l y  c r i t i c a l  d e t e r m i n a n t  o f  c u t i c u l a r  
d i m e n s i o n s  a t  e c d y s i s  ( B e n n e t - C l a r k  1 9 6 3 ;  W e i s - F o g h  1 9 7 0 ) .  
T h e  s u c c e e d i n g  l a y e r s  b e t w e e n  t h e  e p i c u t i c l e  a n d  t h e  
e p i d e r m a l  c e l l s  a r e  r e f e r r e d  t o  a s  p r o c u t i c l e .  I t  f o r m s  
t h e  g r e a t e r  b u l k  o f  t h e  s k e l e t o n  a n d  i t  c o n s i s t s  o f  p r o t e i n ,  
c h i t i n ,  a n d  s o m e  l i p i d s .  H o w e v e r ,  t h e  s t r u c t u r e ,  c h e m i s t r y  
a n d  m e c h a n i c a l  p r o p e r t i e s  o f  p r o c u t i c l e  v a r y  e n o r m o u s l y  e v e n  
w i t h i n  t h e  s a m e  o r g a n i s m .  P r o c u t i c l e  i s  i n  f a c t  a  c o l l e c t i v e  
t e r m  f o r  t h e  e n t i r e  s p e c t r u m  o f  s t r u c t u r e s  w h i c h  r a n g e  f r o m  
h a r d  s c l e r o t i z e d  p l a t e s ,  t h r o u g h  s o f t  f l e x i b l e  m e m b r a n e s ,  
t o  r u b b e r - l i k e  p a d s  o f  p u r e  r e s i l i n .  T h e  l a y e r s  o f  t h e  
p r o c u t i c l e  a r e  s e c r e t e d  i n  o r d e r ,  b e g i n n i n g  w i t h  t h e  o u t e r m o s t  
a n d  w o r k i n g  i n w a r d s .  
A f t e r  e c d y s i s  a n d  e x p a n s i o n  o f  t h e  c u t i c l e  i n  t h e  f i n a l  
s h a p e  o f  t h e  n e w  s t a g e ,  p r e c i s e l y  d e f i n e d  a r e a s  o f  t h e  o u t e r  
p r o c u t i c l e  b e c o m e  s c l e r o t i z e d  b y  m e a n s  o f  a  t a n n i n g  p r o c e s s  
i n v o l v i n g  p h e n o l s .  T a n n i n g  u s u a l l y  r e s u l t s  i n  s o m e  c o l o r ­
a t i o n  f r o m  l i g h t  a m b e r  t o  d e e p  b r o w n  o r  e v e n  b l a c k .  T h i s  i s  
t h e  e x o c u t i c l e  o r  t h e  h a r d  p a r t  o f  t h e  i n t e g u m e n t .  B e f o r e  
e c d y s i s  t h e  p r o s p e c t i v e  e x o c u t i c l e  i s  f u l l y  f o r m e d  i n  a  
f o l d e d  s t a t e .  I t  h a s  a  h i g h e r  c o n c e n t r a t i o n  o f  d r y  m a t t e r  
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t h a n  t h e  i n n e r  l a y e r  o f  p r e e c d y s i a l  p r o c u t i c l e ,  t h e  e n d o -
c u t i c l e .  T h e  e n d o c u t i c l e  a p p e a r s  t o  h a v e  a  l o w e r  c o n c e n ­
t r a t i o n  o f  p r o t e i n  s o  t h a t  t h e  c h i t i n  i s  m o r e  e a s i l y  v i s i b l e  
i n  t h e  f o r m  o f  l a m e l l e .  T h e  e n d o c u t i c l e  u s u a l l y  r e m a i n s  
c o l o r l e s s  a n d  r e l a t i v e l y  s o f t ,  a l t h o u g h  i t  h a s  t h e  
c h a r a c t e r i s t i c s  o f  a n  e s s e n t i a l l y  s o l i d  m a t e r i a l .  A f t e r  
e c d y s i s ,  t h e  e n d o c u t i c l e  c o n t i n u e s  t o  g r o w  a n d  t h e  t h i c k n e s s ,  
m a s s  a n d  s t r e n g t h  o f  t h e  s k e l e t o n s  o f  l o c u s t s  i n c r e a s e  
a l m o s t  t h r e e  t i m e s  a f t e r  t h e  f i n a l  m o l t  d u e  t o  t h e  d e p o s i t i o n  
o f  e n d o c u t i c l e  ( W e i s - F o g h  1 9 5 2 ;  J e n s e n  a n d  W e i s - F o g h  1 9 6 2 ) .  
S i n c e  i n  m o s t  a r t h r o p o d s  t h e  e x t e r n a l  d i m e n s i o n s  a r e  
f i x e d  b y  t a n n i n g  a f t e r  e a c h  e c d y s i s ,  t h e  u n d e r l y i n g  e p i d e r m a l  
c e l l s  a r e  p u s h e d  i n w a r d s  a s  t h e y  s e c r e t e  s u c c e s s i v e  l a y e r s  
o f  c u t i c l e .  W h e r e  e x p a n s i o n  d o e s  o c c u r  b e t w e e n  e c d y s e s ,  i t  
i s  g e n e r a l l y  c o n f i n e d  t o  p a r t s  o f  t h e  b o d y  l a c k i n g  a  t a n n e d  
e x o c u t i c l e .  F o r  e x a m p l e ,  t h e  c u t i c l e  i n  l a r v a l  G a l l e r i a  
i s  o n l y  t a n n e d  a t  t h e  b a s e  o f  t h e  r u g o s i t i e s  ( L o c k e  1 9 6 1 ) ,  
p e r m i t t i n g  e x p a n s i o n  o f  t h e  c u t i c l e  b e t w e e n  t h e m  e v e n  a f t e r  
t a n n i n g  h a s  o c c u r r e d .  
S u p e r m o l e c u l a r  a r c h i t e c t u r e  
I t  i s  n o w  w e l l - e s t a b l i s h e d  t h a t  a r t h r o p o d  c u t i c l e s  a r e  
c o n s t r u c t e d  o f  m i c r o f i b r i l s .  R u d a l l  ( 1 9 6 5 )  f i r s t  i l l u s t r a t e d  
m i c r o f i b r i l s  i n  e l e c t r o n  m i c r o g r a p h s  o f  S i r e x  o v i p o s i t o r s ,  
a n d  s u b s e q u e n t l y  f o u n d  t h e m  i n  f l y  l a r v a l  a n d  p u p a r i a l  
c u t i c l e  ( R u d a l l  1 9 6 7 ) .  M i c r o f i b r i l l a r  s y s t e m s  a r e  a l s o  
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k n o w n  i n  t h e  a - k e r a t i n  o f  h a i r  ( F i l s h i e  a n d  R o g e r s  1 9 6 1 ) ,  t h e  
B - k e r a t i n  o f  f e a t h e r s  ( F i l s h i e  a n d  R o g e r s  1 9 6 1 ) ,  a n d  t h e  
o o t h e c a l  p r o t e i n  o f  t o r t o i s e  b e e t l e s  ( A t k i n s  e t  a l .  1 9 6 6 ) .  
T h e  m i c r o f i b r i l s  i n  m o s t  a r t h r o p o d  c u t i c l e s  h a v e  a  d i a m e t e r  
o f  a b o u t  2 8  Â  ( N e v i l l e  1 9 7 5 ) .  
C u t i c l e  m i c r o f i b r i l s  a r e  m a d e  o f  c h i t i n  a n d  t h e y  a r e  
i m b e d d e d  i n  a  m a t r i x  o f  p r o t e i n .  T h i s  w a s  f i r s t  s u s p e c t e d  
b y  R u d a l l  ( 1 9 6 7 ) ,  w h o  f o u n d  t h a t  t h e  s u r r o u n d i n g  m a t r i x  
u n d e r g o e s  f a s t e r  d e g r a d a t i o n  b y  m o l t i n g  f l u i d  t h a n  t h e  
c h i t i n  d u r i n g  t h e  r e s o r p t i o n  o f  t h e  p u p a r i a l  e n d o c u t i c l e  i n  
C a l  1 i  p h o r a .  T h e  p a r t l y  d i g e s t e d  i n n e r  l a y e r s  g i v e  a  ' p u r i f i e d '  
c h i t i n  X - r a y  d i f f r a c t i o n  d i a g r a m  r a t h e r  t h a n  o n e  w h i c h  i s  
' o b s c u r e d '  b y  p r o t e i n  ( F r a e n k e l  a n d  R u d a l l  1 9 4 7 ) .  T h i s  
p r e s u m a b l y  p e r m i t t e d  b e t t e r  o r i e n t a t i o n  o f  t h e  s p e c i m e n  
u n d e r  r e d u c e d  s t a i n i n g  i n  e l e c t r o n  m i c r o g r a p h s ,  w h i c h  l e d  
R u d a l l  ( 1 9 6 7 )  t o  t h e  c o n c l u s i o n  t h a t  t h e  m a t r i x  w h i c h  s t a i n s  
h e a v i l y  w i t h  e l e c t r o n  d e n s e  s t a i n s  i s  p r o t e i n ,  w h e r e a s  t h e  
m i c r o f i b r i l s  w e r e  c h i t i n .  N e v i l l e  ( 1 9 7 0 )  c o n f i r m e d  t h i s  b y  
c o m p a r i n g  e l e c t r o n  m i c r o g r a p h s  o f  p u r e  r e s i l i n  w i t h  o n e s  i n  
w h i c h  r e s i l i n  a n d  c h i t i n  a r e  k n o w n  t o  b e  t h e  o n l y  t w o  c o m ­
p o n e n t s  p r e s e n t  ( e . g . ,  t h e  l o c u s t  p r e a l a r  a r m  l i g a m e n t ) .  
T h e  i n t e g r a t e d  k n o w l e d g e  o f  c u t i c l e  a t  t h e  m i c r o f i b r i l  l e v e l  
o b t a i n e d  b y  X - r a y  d i f f r a c t i o n ,  e n z y m a t i c  d e g r a d a t i o n ,  i n f r a ­
r e d  s p e c t r o s c o p y  a n d  e l e c t r o n  m i c r o s c o p y  s e r v e s  a s  a  s u m m a r y  
i n  s u p e r m o l e c u  1 a r  a r c h i t e c t u r e .  Q u a n t i t a t i v e  c a l c u l a t i o n s  
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o f  v o l u m e  f r a c t i o n  o f  m i c r o f i b r i l s  a n d  m a t r i x  m u l t i p l i e d  b y  
t h e  r e s p e c t i v e  d e n s i t i e s  o f  c h i t i n  a n d  r e s i l i n  h a v e  s h o w n  
t h a t  t h e  m i c r o f i b r i l s  a r e  c h i t i n  w i t h i n  a  p r o t e i n  m a t r i x  a n d  
t h a t  t h e  m i c r o f i b r i l s  a r e  p u r e  c r y s t a l l i t e s  o f  c h i t i n .  
T h e  u l t r a s t r u c t u r e  o f  e x o c u t i c l e  a n d  e n d o c u t i c l e  i s  
p o o r l y  u n d e r s t o o d  a p a r t  f r o m  t h e  e x t e n s i v e  s t u d i e s  b y  N e v i l l e  
a n d  h i s  c o l l a b o r a t o r s  w h i c h  h a v e  c o n c e n t r a t e d  u p o n  t h e  
o r g a n i z a t i o n  o f  t h e  c h i t i n  c o m p o n e n t .  A  t w o - s y s t e m  m o d e l  
w a s  p r o p o s e d  b y  N e v i l l e  a n d  L u k e  ( 1 9 6 9 a ,  1 9 6 9 b )  t o  e x p l a i n  
m i c r o f i b r i l l a r  a r c h i t e c t u r e  o f  a r t h r o p o d  e x o c u t i c l e s  a n d  
e n d o c u t i c l e s .  T h e s e  s y s t e m s  a r e  ( i )  l a y e r s  i n  w h i c h  t h e  
m i c r o f i b r i l s  a r e  h e l i c o i d a l l y  a r r a n g e d  i n  t h e  p r o t e i n  m a t r i x ,  
a n d  ( i i )  l a y e r s  i n  w h i c h  t h e  m i c r o f i b r i l s  a r e  a l l  u n d i r e c -
t i o n a l l y  o r i e n t e d  t o  f o r m  a  p r e f e r r e d  l a y e r .  E i t h e r  t y p e  
o f  a r r a n g e m e n t  m a y  o c c u r  e x c l u s i v e l y ,  o r  b o t h  m a y  b e  p r e s e n t  
i n  s u c c e s s i v e  l a y e r s .  I n  t h e  l a t t e r  c a s e ,  t h e  t r a n s i t i o n  i s  
a l w a y s  c o n t i n u o u s  a n d  s m o o t h ,  w i t h  a  u n d i r e c t i o n a l  l a y e r  
m a n y  m i c r o f i b r i l s  i n  t h i c k n e s s  m a k i n g  a  s i m i l a r  a n g l e  w i t h  
t h e  f i r s t  ( o r  l a s t )  p l a n e  o f  m i c r o f i b r i l s  o f  t h e  h e l i c o i d  
t o  t h a t  a n g l e  w h i c h  t h e  s u c c e s s i v e  p l a n e s  o f  m i c r o f i b r i l s  
m a k e  b e t w e e n  e a c h  o t h e r .  T h e  o r i g i n a l  m o d e l  w a s  d e d u c e d  
f r o m  e l e c t r o n  m i c r o s c o p y  o f  S c h i  s t o c e r c a  g r e g a r i  a  c u t i c l e  
( N e v i l l e  a n d  L u k e  1 9 6 9 b ) ,  b u t  i t  h a s  s i n c e  a c q u i r e d  g e n e r a l  
s i g n i f i c a n c e  f o r  u n d e r s t a n d i n g  a n y  a r t h r o p o d  c u t i c l e  u l t r a -
s t r u c t u r e .  I n  t h e  c a s e  o f  a d u l t  l o c u s t s  i t  i s  k n o w n  t h a t  
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t h e  e n d o c u t i c l e  c o n t a i n s  d a i l y  g r o w t h  l a y e r s ,  w i t h  l a m e l l a t e  
n i g h t  z o n e s  a l t e r n a t i n g  w i t h  n o n - l a m e l l a t e  d a y  z o n e s  ( N e v i l l e  
1 9 6 3 ,  1 9 6 5 a ) .  I t  w a s  k n o w n  f r o m  c h e m i c a l  a n d  p o l a r i z e d  
l i g h t  o b s e r v a t i o n s  t h a t  t h e  d a i l y  g r o w t h  l a y e r s  w e r e  f o r m e d  
b y  c h a n g e s  i n  t h e  o r i e n t a t i o n  o f  t h e  c u t i c l e  ( N e v i l l e  1 9 6 5 a ) .  
E l e c t r o n  m i c r o s c o p y  c o n f i r m e d  t h a t  t h e  l a m e l l a t e  n i g h t  l a y e r s  
w e r e  h e l i c o i d a l ,  w h e r e a s  t h e  n o n - l a m e l l a t e  d a y  l a y e r s  c o n ­
s i s t e d  o f  u n d i r e c t i o n a l  c h i t i n  m i c r o f i b r i l s  ( N e v i l l e  a n d  
L u k e  1 9 6 9 b ) .  
M o s t  e x o c u t i c l e s  a r e  h e l i c o i d a l  ( l a m e l l a t e )  t h r o u g h o u t  
t h e i r  t h i c k n e s s ,  w i t h  t h e  e x c e p t i o n  o f  l o c u s t s  ( N e v i l l e  
1 9 6 7 b )  a n d  t h e  s c a r a b  b e e t l e  P l u s i o t i s  r e s p l e n d e n s  ( C a v e n e y  
1 9 7 1 a ) ,  w h i c h  a l l  h a v e  a  s i n g l e  u n i d i r e c t i o n a l  l a y e r  o f  
m i c r o f i b r i l s  s a n d w i c h e d  b e t w e e n  t w o  h e l i c o i d a l  l a y e r s .  T h e  
d i s t o r t i o n  o f  p e r f e c t l y  r e g u l a r  h e l i c o i d a l  e x o c u t i c l e s  i s  
a t t r i b u t e d  t o  t h e  e x p a n s i o n  a t  t h e  e c d y s i s .  
I n s e c t  e n d o c u t i c l e s  e x h i b i t  i n t e r e s t i n g  s e q u e n c e s  a n d  
r e l a t i v e  p r o p o r t i o n s  o f  h e l i c o i d a l  a n d  u n i d i r e c t i o n a l  l a y e r s .  
W h e n  b o t h  t y p e s  o f  o r i e n t a t i o n  a r e  p r e s e n t ,  o n e  o r  t h e  o t h e r  
m a y  p r e d o m i n a t e ,  s o  a s  t o  g i v e  e i t h e r  u n i d i r e c t i o n a l  o r i e n t a ­
t i o n  w i t h  v e r y  t h i n  i n t e r v e n i n g  l a y e r s  o f  h e l i c o i d a l  l a m e l l a e  
( e . g . ,  a d u l t s  o f  b e e t l e s ,  b e l o s t o m a t i d  b u g s ,  d r a g o n f 1 i e s ) .  
A l t e r n a t i v e l y ,  h e l i c o i d a l  o r i e n t a t i o n  m a y  d o m i n a t e  w i t h  v e r y  
t h i n  i n t e r v e n i n g  l a y e r s  o f  u n i d i r e c t i o n a l  o r i e n t a t i o n  ( e . g . ,  
l o c u s t  n y m p h s ,  l o c u s t  a d u l t  o c e l l i )  ( N e v i l l e  a n d  L u k e  1  9 6 9 a ) .  
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I n  t h e  l i g h t  m i c r o s c o p e  a l t e r n a t e l y  h e l i c o i d a l  a n d  u n d i r e c -
t i o n a l  s y s t e m s  r e s e m b l e  t h e  p l y w o o d  t y p e  o f  o r i e n t a t i o n  s o  
c o m m o n  i n  c o l l a g e n  s y s t e m s ,  s u c h  a s  v e r t e b r a t e  b a s e m e n t  
m e m b r a n e s  ( W e i s s  a n d  F e r r i s  1 9 5 6 )  o r  c o r n e a s  ( J a k u s  1 9 6 4 ) .  
I n  i n s e c t  c u t i c l e ,  h o w e v e r ,  c a r e f u l  o b s e r v a t i o n  r e v e a l e d  
t h a t  t h e r e  m a y  b e  e i t h e r  a  s i n g l e  l a m e l l a  o r  a  s m a l l  n u m b e r  
o f  l a m e l l a e  b e t w e e n  e a c h  u n i d i r e c t i o n a l  l a y e r ,  a n d  t h i s  w a s  
c o n f i r m e d  b y  e l e c t r o n  m i c r o s c o p y  ( N e v i l l e  a n d  L u k e  1 9 6 9 b ) .  
H e n c e  i n  B e l o s t o m a ,  L e t h o c e r u s  ,  H y d r o c y r i u s  ( H e m i p t e r a ) ,  
i n  A e s h n a  ( G d o n a t a )  a n d  i n  T e n e b r i o  ( C o l e o p t e r a )  ,  t w o  
s u c c e s s i v e  l a y e r s  w i t h  u n i d i r e c t i o n a l  o r i e n t a t i o n  d o  n o t  
c h a n g e  d i r e c t i o n  s u d d e n l y  b y  a  h i g h  a n g l e .  I n s t e a d ,  t h e  
a n g l e  c h a n g e  i s  a c h i e v e d  b y  a  g r a d u a l  r o t a t i o n  o f  p l a n e s  o f  
m i c r o f i b r i l s  s o  a s  t o  f o r m  a  p a r t i a l  t u r n  o f  h e l i c o i d  i n  
p a s s i n g  f r o m  o n e  m a j o r  d i r e c t i o n  t o  a n o t h e r .  N e v i l l e  a n d  
L u k e  ( 1 9 6 9 b )  r e f e r r e d  t o  t h e s e  s y s t e m s  a s  ' p s e u d o - o r t h o g o n a l . '  
T h e  t i m i n g  i n  p s e u d o - o r t h o g o n a l  s y s t e m s  m a y  b e  c i r c a d i a n  
( N e v i l l e  1 9 6 5 b ,  1 9 6 7 b ;  D i n g l e  e t  a l .  1 9 6 9 ) .  
M e c h a n i c a l  p r o p e r t i e s  
T h e  p r i n c i p a l  s i g n i f i c a n c e  o f  c h i t i n  i n  t a n n e d  i n s e c t  
c u t i c l e  a p p e a r s  t o  b e  o n e  o f  d e t e r m i n i n g  t h e  n e w  s i z e  o f  a n  
i n s t a r  i m m e d i a t e l y  f o l l o w i n g  e c d y s i s  b u t  p r i o r  t o  t a n n i n g  
( H e p b u r n  a n d  J o f f e  1 9 7 6 ) .  O f  c o u r s e ,  t h e  c h i t i n  i s  a l s o  
r e s p o n s i b l e  f o r  e s t a b l i s h i n g  a n  a r c h i t e c t u r e  w h i c h  m u s t  
a f f e c t  t h e  d i s t r i b u t i o n  o f  p r o t e i n s  w i t h i n  t h e  w h o l e  
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s t r u c t u r e .  B u t ,  a s  s o o n  a s  t h e s e  p r o t e i n s  a r e  t a n n e d  t h e  
r e s u l t i n g  s t a b i l i z e d  m a t r i x  d o m i n a t e s  t h e  m e c h a n i c a l  p r o p e r ­
t i e s  o f  t h e  c u t i c l e ,  d i m i n i s h i n g  t h e  r e l e v a n c e  o f  c h i t i n .  
H o w e v e r ,  t h i s  o n l y  a p p l i e s  t o  t a n n e d  c u t i c l e s  s o  t h a t  i n  
i n s e c t s  s u c h  a s  c a t e r p i l l a r s  w h e r e  t h e  m a t r i x  r e m a i n s  u n t a n n e d  
t h e  c u t i c l e  i s  s t r o n g l y  d o m i n a t e d  b y  t h e  p r o p e r t i e s  o f  c h i t i n .  
U n l i k e  t h e  t a n n e d  i n s e c t s ,  t h e s e  i n s e c t s  a r e  a b l e  t o  i n c r e a s e  
t h e i r  b o d i l y  d i m e n s i o n s  i n t r a - s t a d i a l 1  y  ;  t h e  o n l y  r e s t r a i n t  
b e i n g  t h a t  i m p o s e d  b y  w o r k - h a r d e n i n g  ( H e p b u r n  a n d  C h a n d l e r  
1  9 7 6 ) .  
A l l  c h i t i n  a r c h i t e c t u r e  k n o w n  t o  o c c u r  i n  i n s e c t s  i s  
s t r u c t u a l l y  a n i s o t r o p i c ,  p a r t i c u l a r l y  i n  t h e  s u r f a c e  p l a n e s .  
M e c h a n i c a l l y ,  h o w e v e r ,  a  p e r f e c t l y  h e l i c o i d a l  s t r u c t u r e  i s  
i s o t r o p i c a l l y  d i s t r i b u t e d .  T h e  o c c u r r e n c e  o f  s c l e r o t i z a t i o n  
d i m i n i s h e s  t h e  i m p o r t a n c e  o f  c h i t i n  a n d  i n  s u c h  a r e a s  t h e  
m e c h a n i c a l  a n i s o t r o p y  m a y  d i s a p p e a r ,  a s  i t  d o e s  i n  h e l i c o i d a l /  
p r e f e r r e d  c u t i c l e s  ( H e p b u r n  a n d  R o b e r t s  1 9 7 5 ;  J o f f e  e t  a l .  
1  9 7 5 a ,  b ) .  
T h e r e  i s  a  s p e c t r u m  o f  c u t i c u l a r  m e c h a n i c a l  p r o p e r t i e s  
w h i c h  i s  r e l a t e d  t o  t h e  p r o p e r t i e s  o f  t h e  m a t r i x .  M a t r i c e s  
a r e  o f  t h r e e  k i n d s :  p l a s t i c a l l y  d e f o r m a b l e ,  b r i t t l e  a n d  a  
h y b r i d  o f  t h e s e  t w o ,  a l l  o f  w h i c h  a r e  c l e a r l y  d i s t i n g u i s h a b l e  
b y  t h e i r  t e n s i l e ,  m e c h a n i c a l  a n d  f r a c t o g r a p h i c  p r o p e r t i e s  
( H e p b u r n  a n d  C h a n d l e r  1 9 7 6 ) .  T h e  f i r s t  o f  t h e s e ,  a s  e x e m p l i ­
f i e d  b y  c a t e r p i l l a r s ,  i s  o f  v e r y  l o w  r e l a t i v e  s t i f f n e s s  a n d  
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l a r g e  b r e a k i n g  s t r a i n s .  T h e  s e c o n d  e x h i b i t s  h i g h  v a l u e s  o f  
r e l a t i v e  s t i f f n e s s  a n d  l o w  b r e a k i n g  s t r a i n s .  F i n a l l y ,  t h e r e  
i s  t h e  h y b r i d  k i n d  o f  m a t r i x  w h i c h  i s  a  m i x t u r e  o f  t h e  o t h e r  
t w o  t y p e s .  T h e  m a j o r i t y  o f  i n s e c t  c u t i c l e s  w h i c h  h a v e  b e e n  
e x a m i n e d  t o  d a t e  a r e  t h e  h y b r i d  t y p e ,  t h u s  r e p r e s e n t i n g  w h a t  
i s  u s u a l l y  u n d e r s t o o d  a s  " t y p i c a l  s o l i d  c u t i c l e . "  T y p i c a l  
s o l i d  c u t i c l e  i s  a  r e m a r k a b l e  e x a m p l e  o f  c a s e - h a r d e n e d  
m a t e r i a l ,  t h e  p r o p e r t i e s  o f  w h i c h  d e r i v e  f r o m  t h e  p r e s e n c e  
o f  a  b r i t t l e  o u t e r  m a t r i x  ( t h e  e x o c u t i c l e )  a n d  a  s o f t e r  a n d  
p l a s t i c  i n n e r  p o r t i o n  ( t h e  e n d o c u t i c l e )  ;  t h e s e  c a n  b e  d i s ­
t i n g u i s h e d  m e c h a n i c a l l y ,  f r a c t o g r a p h i c a l l y ,  c h e m i c a l l y  a n d  
h i  s t o l o g i c a l l y .  
D a i l y  g r o w t h  1 a y e r s  i  n  s o l i d  e n d o c u t i c l e  
T h e  s o l i d  e n d o c u t i c l e  o f  m a n y  i n s e c t s  g r o w s  b y  d a i l y  
i n c r e m e n t s  w i t h  a  s i n g l e  o r  a  d o u b l e  l a y e r  m a r k i n g  e a c h  
d a y ' s  p r o g r e s s  u n t i l  c u t i c l e  g r o w t h  c e a s e s  ( N e v i l l e  1 9 6 3 ,  
1 9 6 5 a ,  b ,  1 9 6 7 a ,  b ;  D i n g l e  e t  a l .  1 9 6 9 ) .  T h e  z o n a t i o n  i s  
d u e  t o  d i f f e r e n c e s  i n  d i u r n a l  a n d  n o c t u r n a l  d e p o s i t s ,  o n e  
p a i r  o f  c o n c e n t r i c  r i n g s  b e i n g  d e p o s i t e d  e v e r y  2 4  h r ,  a n d  
i s  t h e  r e s u l t  o f  p e r m a n e n t  c h a n g e s  i n  o r i e n t a t i o n  o f  c h i t i n  
c r y s t a l l i t e s  o c c u r r i n g  a t  t h e  t i m e  o f  d e p o s i t i o n .  A s  
r e v e a l e d  i n  s e c t i o n s  e x a m i n e d  w i t h  t h e  p o l a r i z i n g  l i g h t  
m i c r o s c o p e ,  n o c t u r n a l  l a y e r s  c o m p r i s e  s e v e r a l  l a m e l l a e ,  
w h e r e a s  d i u r n a l  l a y e r s  a r e  n o t  l a m e l l a t e d .  T h e  u l t r a -
s t r u c t u r a l  i n t e r p r e t a t i o n  o f  t h e s e  a l t e r n a t i n g  t y p e s  o f  
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l a y e r s  f o r m s  t h e  b a s i s  o f  t h e  t w o - s y s t e m  m o d e l  o f  c u t i c l e  
a r c h i t e c t u r e .  N e v i l l e  ( 1 9 7 5 )  l i s t s  t h e  3 7  s p e c i e s  o f  
i n s e c t s  i n  w h i c h  t h e  p r e s e n c e  o f  d a i l y  g r o w t h  l a y e r s  h a v e  
b e e n  e s t a b l i s h e d ,  a n d  t o  t h e s e  m a y  b e  a d d e d  a b o u t  9  s p e c i e s  
o f  D i p t e r a  ( S c h l e i n  a n d  G r a t z  1 9 7 2 ) .  D a i l y  g r o w t h  l a y e r s  
a r e  f o u n d  i n  b o t h  n y m p h s  a n d  a d u l t s  i n  E x o p t e r y g o t e  i n s e c t s  
a n d  i n  a d u l t  E n d o p t e r y g o t e s .  M o r e o v e r ,  t h e y  o c c u r  i n  t h e  
t i b i a e ,  f e m o r a ,  t h o r a c e s ,  w i n g  v e i n s ,  o v i p o s i t o r s ,  o c e l l i ,  
a n d  c o m p o u n d  e y e s .  S o  f a r  t h e y  h a v e  n o t  b e e n  f o u n d  i n  
a r t h r o p o d  c l a s s e s  o t h e r  t h a n  i n s e c t s .  
T h e  d i s c o v e r y  o f  d a i l y  g r o w t h  l a y e r s  i n  i n s e c t  e n d o -
c u t i c l e  h a s  l e d  t o  e x p e r i m e n t s  e s t a b l i s h i n g  t h e  i n v o l v e m e n t  
o f  a  c i r c a d i a n  c l o c k  i n  c h i t i n  o r i e n t a t i o n  c o n t r o l .  T h e  
o r g a n i z a t i o n  o f  c u t i c u l a r  d e p o s i t i o n  i s  c i r c a d i a n ,  w i l l  
f r e e - r u n  u n d e r  c o n s t a n t  c o n d i t i o n s ,  a n d  s e e m s  t o  r e s i d e  i n  
t h e  e p i d e r m a l  c e l l s  ( N e v i l l e  1 9 6 5 a ) .  I n  l o c u s t s ,  t h e  i n s e c t s  
m o s t  t h o r o u g h l y  s t u d i e d ,  t h e  r h y t h m  o f  e n d o c u t i c u l a r  
o r g a n i z a t i o n  p e r s i s t s  w i t h  a  c i r c a d i a n  r h y t h m  f o r  a t  l e a s t  
2  w e e k s  i n  c o n s t a n t  d a r k n e s s .  I t  i s ,  m o r e o v e r ,  v e r y  n e a r l y  
t e m p e r a t u r e  c o m p e n s a t e d  w i t h  a  Q - ]  g  o f  1 . 0 4  f o r  t h e  f r e q u e n c y  
( N e v i l l e  1 9 6 5 ) .  T h e  r h y t h m  i n  t h e  m i l k w e e d  b u g ,  O n c o p e l t u s  
f a  s e i a  t u  s ,  s h o w s  t h e  s a m e  p r o p e r t i e s  a n d  t h e  s a m e  p r e c i s e  
t e m p e r a t u r e  c o m p e n s a t i o n  ( D i n g l e  e t  a l .  1 9 6 9 ) .  O n l y  i n  s o m e  
C o l e o p t e r a  a r e  t h e  l a y e r s  n o t  l a i d  d o w n  i n  a  c i r c a d i a n  r h y t h m  
n o r  i s  t h e i r  r h y t h m  t e m p e r a t u r e  c o m p e n s a t e d ,  s o  t h a t  i t  
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a p p e a r s  t h a t  t r u e  c i r c a d i a n  p e r i o d i c i t y ,  o r  c o u p l i n g ,  h a s  
b e e n  l o s t  b y  t h e  e p i d e r m a l  c e l l s  o f  b e e t l e s  ( Z e l a z n y  a n d  
N e v i l l e  1 9 7 2 a ,  b ) .  
I n  t h e  l o c u s t ,  t h o u g h  n o t  a p p a r e n t l y  i n  P e r i  p i a n e t a ,  
H y d r o c y r i u s  ( N e v i l l e  1 9 6 5 a ,  b ) ,  o r  O n c o p e l t u s  ( D i n g l e  e t  a l .  
1 9 6 9 ) ,  c o n s t a n t  t e m p e r a t u r e  a n d  c o n s t a n t  l i g h t  w i l l  c a u s e  
u n c o u p l i n g  o f  t h e  r h y t h m  a n d  r e s u l t  i n  t h e  d e p o s i t i o n  o f  o n l y  
o n e  t y p e  o f  c u t i c l e ;  a  d e r m a l  l i g h t  s e n s e  i s  a p p a r e n t l y  i n ­
v o l v e d  ( N e v i l l e  1 9 6 7 a ) .  O n e  o f  t h e  i n t e r e s t i n g  r e s u l t s  f r o m  
t h i s  w o r k  h a s  b e e n  t h e  d i s c o v e r y  t h a t  i n  t h e  l o c u s t ,  e p i d e r ­
m a l  c e l l s  i n  d i f f e r e n t  p a r t s  o f  t h e  i n s e c t  d i f f e r  i n  t h e i r  
r e s p o n s e  t o  c o n s t a n t  l i g h t .  E v e n  c e l l s  w h i c h  a r e  s p a t i a l l y  
c l o s e  m a y  s h o w  q u i t e  d i f f e r e n t  r e s p o n s e s .  F o r  i n s t a n c e  i n  
c o n s t a n t  l o w  t e m p e r a t u r e s  a n d  h i g h  i n t e n s i t y  c o n s t a n t  l i g h t  
t h e  e n d o c u t i c l e  o f  t h e  t h i c k e n e d  p r o x i m a l  r e g i o n  o f  t h e  h i n d  
t i b i a  i s  l a i d  d o w n  c o n t i n u o u s l y  i n  t h e  l a m e l l a t e  f o r m ,  d e s p i t e  
t h e  f a c t  t h a t  t h e  e n d o c u t i c l e  o f  t h e  r e s t  o f  t h e  h i n d  t i b i a  
i s  n o n - l a m e l l a t e  u n d e r  t h e s e  c o n d i t i o n s .  T h i s  s u g g e s t s  t h a t  
e a c h  e p i d e r m a l  c e l l  i s  c o n t r o l l e d  b y  i t s  o w n  b i o l o g i c a l  c l o c k ,  
a n d  t h e  c l o c k s  d i f f e r  i n  t h e i r  r e s p o n s e  t o  c o n s t a n t  l i g h t .  
A l t e r n a t i v e l y ,  ( N e v i l l e  1 9 6 7 a )  s u g g e s t s  t h a t  m a n y  c e l l s  
a r e  c o n t r o l l e d  b y  a  s i n g l e  c l o c k  w i t h  a  d i f f e r e n t  m e a n s  f o r  
t h e  e p i d e r m a l  c e l l s  t o  r e s p o n d  t o  i t  o r  c o u p l e  w i t h  i t .  T h e  
a d a p t i v e  f e a t u r e s  o f  t h e  s y s t e m ,  w h e r e b y  a  r e g i m e  w h i c h  
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i n d u c e s  n o n - l a m e l l a t e  e n d o c u t i c l e  i n  t h e  m a j o r  p a r t  o f  t h e  
l o c u s t  b u t  d o e s  n o t  p r e v e n t  l a m e l l a t e  e n d o c u t i c l e  p r o d u c t i o n  
i n  s o m e  s p e c i f i c  r e g i o n s ,  i s  o f  i n t e r e s t .  I t  s e e m s  l i k e l y  
t h a t  t h e  u n a f f e c t e d  p a r t s  a r e  t h o s e  i n  w h i c h  l a m e l l a e  a r e  
f u n c t i o n a l l y  i n d i s p e n s a b l e ,  i n c l u d i n g  a s  t h e y  d o  t h e  e n d s  
o f  t h e  t i b i a  w h i c h  a r e  i n v o l v e d  i n  t h e  s t r e s s e s  o f  j u m p i n g ,  
t h e  e d g e  o f  t h e  w i n g  v e i n s ,  t h e  r u b b e r - l i k e  c u t i c l e  o f  t h e  
p r e - a l a r  a r m  a n d  w i n g  h i n g e  l i g a m e n t s ,  a n d  t h e  c u t i c l e  o f  
t h e  m e d i a n  o c e l l u s  a n d  c o m p o u n d  e y e .  
I n  t h e  g i a n t  w a t e r  b u g ,  B e l o s t o m a  f l u m i n e u m ,  p a i r e d  
d a i l y  g r o w t h  l a y e r s  a r e  a l s o  p r e s e n t  a n d  s e e n  t o  c o n s i s t  o f  
l a m e l l a t e  a n d  n o n - l a m e l l a t e  l a y e r s .  F o r  i n s e c t s  r a i s e d  o n  
a  d a y  c o n s i s t i n g  o f  1 6  h r  o f  l i g h t  a n d  8  h r  o f  d a r k  ( 1 6 L : 8 D )  
a t  2 4 ° C ,  t h e  e n d o c u t i c l e  s t o p s  g r o w i n g  a t  a b o u t  8  d a y s ,  
r e s u l t i n g  i n  t h e  d e p o s i t i o n  o f  a b o u t  8  p a i r s  o f  d i s t i n g u i s h ­
a b l e  d a i l y  g r o w t h  l a y e r s .  I t  w a s  t h e r e f o r e  o f  i n t e r e s t  t o  
i n v e s t i g a t e  t h e  e f f e c t s  o f  p h o t o p e r i o d  a n d  t e m p e r a t u r e  o n  
t h e  g r o w t h  o f  t h e  e n d o c u t i c l e .  A t  t h e  s a m e  t i m e ,  t h e  u n d e r ­
l y i n g  o r g a n i z a t i o n  o f  t h e  d a i l y  g r o w t h  l a y e r s ,  e s p e c i a l l y  
w i t h  r e g a r d  t o  p o s s i b l e  c i r c a d i a n  a s p e c t s ,  w a s  a l s o  e x p l o r e d .  
S u c h  i n f o r m a t i o n  c o u l d  t h e n  b e  u s e d  t o  v a l i d a t e  t h e  m e t h o d  
o f  c o u n t i n g  g r o w t h  l a y e r s  a s  a n  o b j e c t i v e  e s t i m a t e  o f  t h e  
d u r a t i o n  o f  t h e  t e n e r a l  p e r i o d .  
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M A T E R I A L S  A N D  M E T H O D S  
T h e  w o r k  w a s  c a r r i e d  o u t  m a i n l y  o n  t h e  s o l i d  e n d o -
c u t i c l e  o f  a d u l t  f  1  u m i n e u m .  T h e  i n s e c t s  u s e d  i n  t h e s e  
e x p e r i m e n t s  w e r e  r e a r e d  i n  s m a l l  w a t e r - f i l l e d  j a r s  p l a c e d  
w i t h i n  s e l f - c o n t a i n e d  b i o c l i m a t i c  c h a m b e r s  a n d  w e r e  f e d  
s n a i l s  a n d  m o s q u i t o  l a r v a e  r e g u l a r l y .  T h e  t e m p e r a t u r e  
v a r i e d  f r o m  1 8  t o  3 1 ° C  w i t h  t h e  p h o t o p e r i o d  a t  e i t h e r  1 6  
o r  1 2  h r  o r  i n  c o n d i t i o n s  o f  c o n s t a n t  l i g h t  o r  d a r k .  M o s t  
o b s e r v a t i o n s  o f  c u t i c u l a r  a r c h i t e c t u r e  w e r e  m a d e  o n  t h e  
m i d d l e  r e g i o n  o f  t h e  t i b i a  o f  t h e  m e t a t h o r a c i c  l e g ,  b e c a u s e  
o f  s u i t a b l e  s i z e ,  a l t h o u g h  s o m e  s e c t i o n s  w e r e  a l s o  t a k e n  
f r o m  t h e  f e m o r a  a n d  t i b i a e  o f  o t h e r  l e g s .  T h e  g r o w t h  r i n g s  
w e r e  b e s t  o b s e r v e d  w i t h  a  p o l a r i z i n g  l i g h t  w i t h  c r o s s e d  
p o l a r o i d s  s e t  f o r  m a x i m u m  b r i g h t n e s s  o f  b i r e f r i n g e n c e ,  
a f t e r  t h e  m e t h o d  o f  N e v i l l e  ( 1 9 6 3 ,  1 9 6 5 a ,  b )  M a t e r i a l s  w e r e  
f r o z e n - s e c t i o n e d  e i t h e r  f r e s h  o r  a f t e r  f i x a t i o n  a t  4 ° C  
f o r  4 8  h r  i n  n e u t r a l  b u f f e r e d  4 %  f o r m a l d e h y d e ,  a n d  t h e n  
e x a m i n e d  i n  w a t e r .  
F i g .  1 0 .  B e l o s t o m a  f l u m i n e u m .  C r o s s - s e c t i o n  t h r o u g h  
m e t a t h o r a c i c  f e m u r  o f  a  b u g  r a i s e d  a t  1 2 L : 1 2 D  
a t  2 4 ° C  p h o t o g r a p h e d  b e t w e e n  c r o s s e d  p o l a r o i d s  
s e t  f o r  m a x i m u m  b r i g h t n e s s  o f  b i r e f r i n g e n c e  
( t e n  p a i r s  o f  d a i l y  g r o w t h  r i n g s  c a n  b e  c o u n t e d  
a t  t h e  b o t t o m  o f  t h e  p h o t o g r a p h )  
F i g .  1 1 .  B e l o s t o m a  f l u m i n e u m .  5  d a y  o l d  a d u l t  f r o m  a  
f i e l d  p o p u l a t i o n  
F i g .  1 2 .  B e l o s t o m a  f l u m i n e u m .  G r o w t h  l a y e r s  i n  a d u l t  
t i b i a  
F i g .  1 3 .  B e l o s t o m a  f l u m i n e u m .  G r o w t h  l a y e r s  i n  t i b i a  
o f  l a s t  i n s t a r  n y m p h  
1 1 3  
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R E S U L T S  
C i  r e a d i a n  o r g a n i  z a t i o n  o f  e x o s k e l e t o n  
B e l  o s t o m a  f  1  u m i  n e u m  c u t i c l e  i s  n o t  n e a r l y  s o  f a v o r a b l e  
a  m a t e r i a l  f o r  t h e  a n a l y s i s  o f  d a i l y  g r o w t h  r i n g s  a s  i s  t h a t  
o f  c o c k r o a c h  o r  g r a s s h o p p e r .  B o t h  i n  N e v i l l e ' s  e x p e r i m e n ­
t a t i o n  ( N e v i l l e  1 9 6 3 ,  1 9 6 5 a ,  b ,  1 9 6 7 a )  a n d  i n  t h i s  w o r k  t h e  
c o n c e n t r i c  l a y e r s  i n  t h e  e n d o c u t i c l e  o f  t h e s e  l a t t e r  i n s e c t s  
s t a n d  o u t  w i t h  a b s o l u t e  c l a r i t y  w h e n  o b s e r v e d  w i t h  p o l a r i s -
c o p y .  D i f f i c u l t i e s  a r o s e  i n  p a r t  b e c a u s e  f 1 u m i  n e u m  i s  a  
s m a l l e r  i n s e c t  w i t h  c u t i c l e  a n d  g r o w t h  r i n g s  m u c h  t h i n n e r ,  
a n d  a l s o  b e c a u s e  t h e  r i n g s  s e e m  g e n e r a l l y  t o  b e  s o m e w h a t  l e s s  
d e f i n e d  ( c f .  D i n g l e  e t  a l .  1 9 6 9 ) .  A d j a c e n t  r i n g s ,  f o r  
e x a m p l e ,  t e n d  t o  m e r g e  i n  p l a c e s  m a k i n g  i t  m o r e  d i f f i c u l t  
t h a n  i n  l a r g e r  i n s e c t s  t o  d e t e r m i n e  t h e  e x a c t  n u m b e r .  I n  
m y  w o r k  t h e  m a x i m u m  n u m b e r  o f  p a i r e d  r i n g s  t h a t  c o u l d  b e  
c o u n t e d  w a s  t a k e n  t o  b e  t h e  ' t r u e '  v a l u e  f o r  t h e  n u m b e r  
p r e s e n t  i n  a n y  g i v e n  c a s e  ( f i g .  1 0 - 1 3 ) .  
I n  a n y  e v e n t ,  r e a r i n g  e x p e r i m e n t s  h a v e  c o n f i r m e d  t h e  
p r e s e n c e  o f  c i r c a d i a n  z o n a t i o n  i n  t h e  s o l i d  e n d o c u t i c l e  o f  
t h e  l e g s  o f  n y m p h s  a n d  a d u l t s  o f  f l u m i  n e u m .  W h e n  v i e w e d  
b e t w e e n  c r o s s e d  p o l a r o i d s  t h e  e n d o c u t i c l e  w a s  b i r e f r i n g e n t  
w i t h  o n e  l i g h t  a n d  o n e  d a r k  l a y e r  d e p o s i t e d  e a c h  d a y  u n t i l  
t h e  c o m p l e t i o n  o f  g r o w t h .  L i k e  t h e  l o c u s t  ( N e v i l l e  1 9 6 5 ) ,  
t h e  d i f f e r e n c e  i n  t h e  l a y e r s  r e s u l t s  f r o m  t h e  f a c t  t h a t  t h e  
b r i g h t e r  ( n i g h t )  r i n g  i s  l a m e l l a t e  w h i l e  t h e  d a r k e r  ( d a y )  
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r i n g  i n  n o n - l a m e l l a t e  a s  r e v e a l e d  b y  e x a m i n a t i o n  u n d e r  t h e  
o i l  i m m e r s i o n  l e n s .  T h e  a p p e a r a n c e  o f  t h e  c o n c e n t r i c  g r o w t h  
r i n g s  w a s  r e m i n i s c e n t  o f  t h e  s e a s o n a l  g r o w t h  i n  t r e e s ,  
e s p e c i a l l y  s i n c e  e n d o c u t i c u l a r  g r o w t h  r i n g s  w e r e  d e p o s i t e d  
d u r i n g  t h e  f i r s t  t w o  w e e k s  o f  a d u l t  l i f e .  T h e  n u m b e r  o f  
p a i r s  o f  r i n g s  w a s  c o u n t e d  i n  s e c t i o n s  o f  h i n d  t i b i a  o f  a d u l t  
j B .  f  1  u m i  n e u m ,  w h o s e  a g e  i n  d a y s  f r o m  e m e r g e n c e  w a s  k n o w n .  
A  h i n d  l e g  w a s  r e m o v e d  f r o m  a n  a d u l t  o f  k n o w n  a g e  ( 1  d a y ) ,  
a n d  t h e  e x p e c t e d  n u m b e r  o f  e n d o c u t i c u l a r  l a y e r s  ( o n e  p a i r )  
c o n f i r m e d .  F o u r  d a y s  l a t e r ,  s u b s e q u e n t  s e c t i o n i n g  o f  t h e  
o t h e r  h i n d  l e g s  s h o w e d  4  e x t r a  p a i r s  o f  g r o w t h  l a y e r s .  
C i  r c a d i  a n  c o n t r o l  o f  d a i l y  g r o w t h  1 a y e r s  
T h e  c u t i c u l a r  g r o w t h  r i n g s  o f  B ^ .  f  1  u m i  n e u m  a r e  a p p a r ­
e n t l y  u n d e r  t h e  c o n t r o l  o f  a  c i r c a d i a n  r h y t h m  i n i t i a t e d  b y  
a  l i g h t - d a r k  c y c l e  i m p i n g i n g  u p o n  t h e  p h a r a t e  a d u l t .  O n c e  
s t a r t e d  t h e  r h y t h m  c a n n o t  b e  u n c o u p l e d  f r o m  t h e  c i r c a d i a n  
c l o c k  b y  e i t h e r  c o n s t a n t  l i g h t  o r  c o n s t a n t  d a r k .  T h e  e v i d e n c e  
f o r  t h e s e  c o n c l u s i o n s  i s  c o n t a i n e d  i n  T a b l e  1 5 .  I f  t h e  b u g s  
a r e  p l a c e d  i n  c o n s t a n t  c o n d i t i o n s  a n y  t i m e  a f t e r  t h e  f i f t h  
i n s t a r s  h a v e  s t o p p e d  f e e d i n g  ( 2 - 4  d a y s  b e f o r e  t h e  e n d  o f  
t h i s  i n s t a r ) ,  t h e r e  i s  n o  e f f e c t  o n  t h e  d e p o s i t i o n  o f  g r o w t h  
r i n g s .  I f ,  o n  t h e  o t h e r  h a n d ,  c o n s t a n t  c o n d i t i o n s  b e g i n  
d u r i n g  t h e  f o u r t h  i n s t a r  o r  f i r s t  f e w  d a y s  o f  t h e  f i f t h  
i n s t a r ,  t h e n  n o  r i n g s  a r e  d e p o s i t e d  a n d  t h e  e n d o c u t i c l e  i s  
T a b l e  1 5 .  T h e  e f f e c t  o f  v a r i o u s  l i g h t - d a r k  ( L - D )  r e g i m e n s  o n  c u t i c u l a r  g r o w t h  
r i n g  d e p o s i t i o n ®  
C o n d  i  t i  o n  R e s u 1 t s  
2 - 4  d a y s  
t h e n  
i n  L - D  c y c l e  f o l l o w i n g  a d u l t  e c l o s i o n ,  
c o n s t a n t  l i g h t  o r  d a r k  
N o r m a l  r i n g s  
C o n s t a n t  l i g h t  f r o m  l a t e  f i f t h  i n s t a r  N o r m a l  r i n g s  
C o n s t a n t  l i g h t  f r o m  f o u r t h  o r  e a r l y  f i f t h  i n s t a r  N o  r i n g s  
C o n s t a n t  d a r k  f r o m  l a t e  f i f t h  i n s t a r  N o r m a l  r i n g s  
C o n s t a n t  d a r k  f r o m  f o u r t h  o r  e a r l y  f i f t h  i n s t a r  N o  r i n g s  
® N = 1 0  i n s e c t s  p e r  r e g i m e n .  
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l a r g e l y  u n i f o r m  t h r o u g h o u t .  I n  t h e  l a t t e r ,  h o w e v e r ,  s o m e  
a r e a s  o f  c u t i c l e  m a y  s h o w  2  o r  3  i n c o m p l e t e  r i n g s  e x t e n d i n g  
a t  m o s t  0 . 2 5  o f  t h e  w a y  i n  t h e s e  a r e a s .  E v i d e n t l y  t h e  
c i r c a d i a n  r h y t h m  i s  s o m e h o w  ' b r e a k i n g  t h r o u g h '  i n  t h e s e  a r e a s .  
I n  o r d e r  t o  g e t  d e p o s i t i o n  o f  c o m p l e t e  g r o w t h  r i n g s  i n  
f 1 u m i  n e u m ,  t h e  p h a r a t e  a d u l t ,  e v e n  i f  o n l y  i n  t h e  e a r l i e s t  
s t a g e s ,  h a d  t o  r e c e i v e  a  l i g h t - d a r k  c y c l e .  
A s  w i t h  a l l  s u s p e c t e d  c i r c a d i a n  r h y t h m s ,  t h e  p o s s i ­
b i l i t y  r e m a i n e d  t h a t  t h e  d a i l y  p a t t e r n  w a s  t r i g g e r e d  b y  
s o m e  u n k n o w n  r h y t h m i c a l  e v e n t  o c c u r r i n g  a t  t h e  s a m e  t i m e  o n  
e a c h  d a y .  T r u e  c i r c a d i a n  r h y t h m s  r u n  f r e e  i n  c o n s t a n t  
l i g h t  ( o r  d a r k )  a n d  c o n s t a n t  t e m p e r a t u r e ,  b u t  t h e  p e r i o d  
f o r  t h e s e  r h y t h m s  d i f f e r s  s l i g h t l y  f r o m  a  p r e c i s e  2 4  h o u r s .  
I f  i t  c o u l d  b e  s h o w n  t h a t  t h e  f r e e - r u n n i n g  p e r i o d  o f  c h i t i n  
1 a m e l 1 o g e n e s i s  i n  c o n s t a n t  d a r k n e s s  a t  a  c o n s t a n t  t e m p e r a ­
t u r e  d i f f e r e d  f r o m  2 4  h o u r s ;  t h i s  w o u l d  e x c l u d e  t h e  
p o s s i b i l i t y  o f  e x o g e n o u s  t r i g g e r i n g  b y  a n  e x t e r n a l  f a c t o r  
w h i c h  i s  p h a s e - f i x e d  i n  t h e  a s t r o n o m i c a l  2 4 - h o u r  p e r i o d .  
I t  w a s  n o t  p o s s i b l e  t o  d e t e r m i n e  t h e  f r e e - r u n n i n g  p e r i o d  o f  
t h e  r h y t h m  b e c a u s e  t h e  n u m b e r  o f  r i n g s  d e p o s i t e d  a t  t h e  
e x p e r i m e n t a l  t e m p e r a t u r e  o f  2 4 ° C  w a s  i n s u f f i c i e n t  f o r  a n  
a c c u r a t e  m e a s u r e m e n t  o f  a n y  d e v i a t i o n  f r o m  2 4  h o u r s .  
E f f e c t s  o f  t e m p e r a t u r e  o n  c u t i c l e  g r o w t h  
A s  i n  m o s t  c l a s s i c a l  c i r c a d i a n  s y s t e m s ,  t h e  c i r c a d i a n  
o s c i l l a t o r  c o n t r o l l i n g  c u t i c l e  d e p o s i t i o n  i n  f 1 u m i  n e u m  
1 1 8  
w a s  i n d e p e n d e n t  o f  t e m p e r a t u r e ,  a t  l e a s t  o v e r  t h e  r a n g e s  
t e s t e d .  O v e r  t h e  t e m p e r a t u r e  r a n g e  1 8  t o  2 7 ° C  a  s i n g l e  p a i r  
o f  c u t i c u l a r  g r o w t h  r i n g s  w a s  d e p o s i t e d  e a c h  d a y ,  u p  t o  a  
m a x i m u m  t h i c k n e s s .  T h u s  t h e  o f  t h e  c i r c a d i a n  s y s t e m  
c l o s e l y  a p p r o x i m a t e s  1 . 0 .  
T h e  t o t a l  n u m b e r  o f  r i n g s ,  h o w e v e r ,  i s  m a r k e d l y  
a f f e c t e d  b y  t e m p e r a t u r e  a s  i n d i c a t e d  i n  T a b l e  1 6 .  T h e  n u m b e r  
o f  p a i r s  o f  r i n g s  w a s  i n v e r s e l y  r e l a t e d  t o  t e m p e r a t u r e .  A t  
1 8 ° C ,  f o r  e x a m p l e ,  a  m e a n  o f  1 1 . 2  p a i r s  o f  r i n g s  r e s u l t e d  
w h i l e  a t  2 7 ° C  m e a n s  f o r  t h e  t w o  s a m p l e s  w e r e  5 . 6  a n d  5 . 5  
p a i r s .  A t  3 5 ° C  n o  i n d i v i d u a l s  s h o w e d  r i n g s  a n d  i n  f a c t  
f 1 u m i  n e u m  a p p e a r s  i n f e r t i l e  a t  t h i s  t e m p e r a t u r e  s u g g e s t i n g  
w i d e s p r e a d  p h y s i o l o g i c a l  d i s r u p t i o n .  G r o w t h  r a t e ,  p l o t t e d  
a s  t h e  r e c i p r o c a l  o f  t h e  n u m b e r  o f  r i n g s ,  i s  i n d i c a t e d  a s  a  
f u n c t i o n  o f  t e m p e r a t u r e  i n  F i g .  1 4 .  
T h e  n u m b e r  o f  p a i r e d  r i n g s  o c c u r r i n g  a t  a n y  g i v e n  
t e m p e r a t u r e  r e s u l t s  f r o m  t h e  f a c t  t h a t  w h e r e a s  g r o w t h  r a t e  
i s  a  f u n c t i o n  o f  t e m p e r a t u r e  t h e  c i r c a d i a n  o s c i l l a t o r  
c o n t r o l l i n g  c u t i c u l a r  d e p o s i t i o n  a n d  t h e  f i n a l  t h i c k n e s s  o f  
t h e  c u t i c l e  i s  i n d e p e n d e n t  o f  t e m p e r a t u r e .  C u t i c u l a r  
t h i c k n e s s  i n  t h e  m i d - r e g i o n  o f  t h e  m e t a  t h o r a c i c  t i b i a  w a s  
u n a f f e c t e d  b y  t h e  n u m b e r  o f  r i n g s  p r e s e n t .  T h u s ,  a t  1 8 ° C ,  
1 1  a n d  1 2  p a i r e d  r i n g s  a r e  d e p o s i t e d .  I n  c o n t r a s t ,  a t  2 7 ° C  
t h e  c u t i c l e  r e a c h e d  t e r m i n a l  t h i c k n e s s  i n  3 - 7  d a y s  w i t h  t h e  
d i s p o s i t i o n  o f  t h e  a p p r o p r i a t e  n u m b e r  o f  r i n g s  ( m e a n  5 . 5 - 5 . 6 ) .  
T a b l e  1 6 ,  T h e  n u m b e r  o f  p a i r s  o f  r i n g s  a s  a  f u n c t i o n  o f  p h o t o p e r i o d  a n d  
t e m p e r a t u r e  
C o n d i t i o n s  
( h r  L : D )  ( T e m p .  ° C )  R a n g e  M e a n  N o .  
1 2 : 1 2  1 8  1 1 - 1 2  1 1 . 2  4  
1 2 : 1 2  2 4  6 - 1 0  7 . 2  1 0  
1 6 : 8  2 4  6 - 8  6 . 4  9  
1 2 : 1 2  2 7  5 - 7  5 . 6  5  
1 6 : 8  2 7  3 - 6  5 . 5  1 0  
F i g .  1 4 .  G r o w t h  r a t e ,  p l o t t e d  a s  t h e  r e c i p r o c a l  o f  t h e  
n u m b e r  o f  p a i r e d  d a i l y  g r o w t h  r i n g s ,  a s  a  
f u n c t i o n  o f  t e m p e r a t u r e  
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A t  h i g h e r  t e m p e r a t u r e s ,  t h e r e f o r e ,  t h e  r i n g s  a r e  f e w e r  b u t  
t h i c k e r  s i n c e  t h e  a c c e l e r a t e d  g r o w t h  p e r m i t s  d e p o s i t i o n  o f  
g r e a t e r  a m o u n t s  o f  c u t i c l e  e a c h  d a y .  
1  2 3  
D I S C U S S I O N  
F r o m  t h e  f o r e g o i n g  i t  i s  a p p a r e n t  t h a t  t h e  c u t i c u l a r  
d e p o s i t i o n  i n  B ^ .  f  1  u m i  n e u m  i s  c o u p l e d  t o  a  c l o c k .  T h e  r e s u l t s  
o f  e x p e r i m e n t s  i n  w h i c h  g i a n t  w a t e r  b u g s  w e r e  r e a r e d  i n  
t e m p e r a t u r e -  a n d  l i g h t - c o n t r o l l e d  e n v i r o n m e n t s  s h o w e d  t h a t  
c h i t i n  l a m e l l a e  f o r m a t i o n  i s  u n d e r  t h e  t i m i n g  c o n t r o l  o f  a  
c i r c a d i a n  c l o c k  w h i c h  i s  n o r m a l l y  p h a s e d  t o  d a i l y  e n v i r o n ­
m e n t a l  c h a n g e s .  W i t h  t h e  a l m o s t  u n i v e r s a l  a c c e p t a n c e  o f  t h e  
r e a l i t y  o f  b i o l o g i c a l  c l o c k s ,  a d d i t i o n a l  i n d i c a t o r  p r o c e s s e s  
a r e  b e i n g  f o u n d  t o  b e  c o u p l e d  t o  t h e m  ( M a r k e r  1 9 6 4 ;  B u n n i n g  
1 9 6 4 ) .  I t  w a s  t h e r e f o r e  n o t  t o o  s u r p r i s i n g  t o  f i n d  t h a t  t h e  
d a i l y  g r o w t h  l a y e r s  i n  s k e l e t o n s  o f  B ^ .  f  1  u m i  n e u m  w e r e  a l s o  
c o u p l e d  t o  a  c i r c a d i a n  c l o c k .  T h e  c l o c k  m u s t  b e  s e t  b y  
e x p o s u r e  t o  a  l i g h t - d a r k  c y c l e  i n  t h e  p h a r a t e  a d u l t ,  b u t  
o n c e  s e t  c a n n o t  b e  u n c o u p l e d  f r o m  c u t i c u l a r  d e p o s i t i o n  b y  
c o n s t a n t  l i g h t  o r  d a r k .  I n  t h i s  w a y  B ^ .  f l  u m i  n e u m  w a s  s i m i l a r -
t o  s u c h  i n s e c t s  a s  2 -  a m e r i c a n a  a n d  0 .  f a  s c i a  t u  s  a n d  t o  o t h e r  
b e l o s t o m a t i d s ,  b u t  d i f f e r e d  f r o m  l o c u s t s  w h e r e  t h e  s i t u a t i o n  
i s  f u r t h e r  c o m p l i c a t e d  b y  t h e  f a c t  t h a t  u n c o u p l i n g  o c c u r s  i n  
v a r i o u s  g r o u p s  o f  c e l l s  u n d e r  s o m e  c o n d i t i o n s  b u t  n o t  o t h e r s  
( N e v i l l e  1 9 6 5 a ,  b ,  1 9 6 7 b ,  1 9 7 5 ) .  A t  t e m p e r a t u r e s  h i g h e r  t h a n  
3 5 ° C  t h e  c l o c k  i n  £ .  f 1 u m i  n e u m  d o e s  b e c o m e  u n c o u p l e d .  
T h e  c i r c a d i a n  c l o c k  s e e m s  v i r t u a l l y  i n d e p e n d e n t  o f  
t e m p e r a t u r e ,  a s  i s  g e n e r a l l y  c h a r a c t e r i s t i c  o f  s u c h  s y s t e m s .  
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T h e  f r e e - r u n n i n g  e n d o c u t i c u l  a r  r h y t h m  i n  J B .  f  1  u m i  n e u m  h a d  a  
Q i q  o f  1 . 0 ,  w h i c h  c o m p a r e s  w e l l  w i t h  a  v a l u e  o f  1 . 0 4  f o r  
S c h i  s t o c e r c a  ( N e v i l l e  1  9 6 5 b )  a n d  a  v a l u e  o f  1 . 0  f o r  0 .  
f a  s c i a  t u s  ( D i n g l e  e t  a l .  1 9 6 9 ) .  
E n d o c u t i c u l  a r  t h i c k n e s s  i n  j B .  f  1  u m i  n e u m  i n c r e a s e s  
l i n e a r l y  w i t h  t e m p e r a t u r e s  b e t w e e n  1 8 ° C  a n d  2 7 ° C .  D i n g l e  
e t  a l .  ( 1  9 6 9 )  f o u n d  s i m i l a r  r e s u l t s  i n  0 .  f a s c i a t u s  w i t h  Q - j g  
o f  1 . 7 6  b e t w e e n  1 9 ° C  a n d  3 1  ° C .  T h e  e n d o c u t i c l e  i n  B ^ .  f  1  u m i  n e u m  
r e a c h e s  a  c o n s t a n t  t h i c k n e s s  w h o s e  v a l u e  i s  i n d e p e n d e n t  o f  
t e m p e r a t u r e  a t  t h e  e n d  o f  t h e  a d u l t  t e n e r a l  p e r i o d .  T h u s  h i g h  
t e m p e r a t u r e  r e s u l t s  i n  a  t o t a l  n u m b e r  o f  f e w e r  a n d  t h i c k e r  
l a y e r s ,  w h e r e a s  l o w  t e m p e r a t u r e  p r o d u c e s  a  l a r g e r  n u m b e r  o f  
t h i n n e r  l a y e r s .  G r o w t h  i s  r h y t h m i c a l  i n  i n s e c t  s k e l e t o n s  a n d  
s o  i s  t h e  o r g a n i z a t i o n  o f  s t r u c t u r e .  I n  v i e w  o f  t h e  i n v o l v e ­
m e n t  o f  c i r c a d i a n  c l o c k s  i n  h o m e o s t a t i c  m e c h a n i s m s  ( M a r k e r  
1 9 6 4 )  i t  m i g h t  b e  t h o u g h t  t h a t  i f  c h i t i n  m o r p h o g e n e s i s  i s  
c o u p l e d  t o  a  t e m p e r a t u r e - c o m p e n s a t e d  c l o c k ,  t h e  a c t u a l  c o n t r o l  
o f  r h y t h m i c a l  s k e l e t a l  s t r u c t u r e s  w o u l d  t h e n  b e c o m e  m o r e  
i n d e p e n d e n t  o f  t h e  e n v i r o n m e n t .  H o w e v e r ,  c o n s i d e r a t i o n  o f  
t h e  d i s c r e p a n c y  b e t w e e n  t h e  t e m p e r a t u r e  c o e f f i c i e n t s  f o r  t h e  
t i m i n g  o f  c h i t i n  1 a m e l 1 o g e n e s i s  a n d  f o r  t h e  r a t e  o f  c u t i c l e  
d e p o s i t i o n ,  s h o w s  t h e  h o m e o s t a t i c  i m p l i c a t i o n  t o  b e  p a r a ­
d o x i c a l  .  
F o o d  a v a i l a b i l i t y  w a s  a  f a c t o r  w h i c h  a f f e c t e d  g r o w t h  
l a y e r  d e p o s i t i o n  i n  f 1 u m i  n e u m .  C u l l  e n  ( 1  9 6 9 )  r e p o r t s  
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s i m i l a r  f i n d i n g s  f o r  e x p e r i m e n t s  c a r r i e d  o u t  i n  T r i n i d a d  w i t h  
r e c e n t l y  e c d y s e d  a d u l t s  o f  m a  1 k i  n i .  W h e n  p r e y  w a s  s c a r c e  
f o r  f l u m i n e u m ,  c u t i c l e  d e p o s i t i o n  c e a s e d  s o  t h a t  a  m i n i m a l  
a g e  w a s  g i v e n  b y  g r o w t h  l a y e r  c o u n t s .  D e p o s i t i o n  o f  g r o w t h  
r i n g s  i n  t h e  e n d o c u t i c l e  o f  R h o d n i  u s  p r o l i x u s  i s  s i m i l a r l y  
f o o d - d e p e n d e n t ,  i n  t h i s  c a s e  u p o n  b l o o d  m e a l s  ( Z w i c k y  a n d  
W i g g l e s w o r t h  1 9 5 6 ) .  T h u s  o n l y  t w o  g r o w t h  l a y e r s  m a y  b e  f o u n d  
i n  t h e  f e m o r a  o f  o l d  f e m a l e s  w h i c h  h a v e  f e d  s e v e r a l  t i m e s  
( C a v e n e y  1 9 7 1 ) .  C a r n i v o r e s  a n d  b l o o d f e e d e r s  f e e d  m o r e  
s p a s m o d i c a l l y ,  a n d  t h i s  i s  r e f l e c t e d  i n  t h e i r  m o r e  e r r a t i c  
e n d o c u t i c l e  d e p o s i t i o n .  
I n  r e g i o n s  o f  c l o s e l y  o p p o s e d  c u t i c l e  ( e . g . ,  s w i m m i n g  
l e g s )  i n  f 1 u m i  n e u m  c u t i c u l a r  c o n n e c t i o n s  d o w e l  t h e  t w o  
s h e e t s  o f  c u t i c l e  t o g e t h e r  a c r o s s  t h e  i n t e r v e n i n g  s p a c e .  T h e  
c h i t i n  o r i e n t a t i o n  i n  t h e s e  r e g i o n s  w a s  p a r a l l e l  t u r n i n g  t o  
a  r i g h t  a n g l e  t o  c r o s s  t h e  i n t e r v e n i n g  s p a c e .  
T h e  p r i m e  f u n c t i o n  o f  c h i t i n  o r i e n t a t i o n  i s  f o r  
i m p r o v e d  s t r e n g t h  i n  c e r t a i n  d i r e c t i o n s .  I d e a l  u l t r a s t r u c ­
t u r a l  r e i n f o r c e m e n t  i n  t h e  c u t i c l e  i s  p r o v i d e d  b y  t h e  h e l i -
c o i d a l  s y s t e m  o f  s t a c k e d  l a y e r s ,  a  d e s i g n  p r o v i d i n g  m u l t i - p l y  
s t r e n g t h e n i n g .  H o w e v e r ,  o n c e  t h e  c h i t i n  h a s  b e e n  a d o p t e d  a s  
a  r e i n f o r c i n g  m a t e r i a l  a n d  h a s  b e e n  c r y s t a l l i z e d  o u t  i n  t h i s  
w a y ,  t h e  s u r f a c e  o f  t h e  c u t i c l e  c a n  n o  l o n g e r  e x p a n d  a n d  
e x t e r n a l  g r o w t h  m u s t  h a l t .  I t  i s  o f  c o u r s e  t r u e  t h a t  
s p e c i a l i z e d  p a r t s  o f  i n s e c t  c u t i c l e  d o  e x p a n d  b e t w e e n  m o l t s .  
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f o r  i n s t a n c e  t h e  a b d o m e n s  o f  R h o d n i u s  n y m p h s  a f t e r  a  b l o o d  
m e a l  ( B e n n e t - C l a r k  1 9 6 3 )  a n d  t h e  a b d o m e n  o f  t h e  e g g - p r o d u c i n g  
q u e e n  o f  t e r m i t e s  ( B o r d e r e a u  1 9 6 7 ) .  T h e s e  e x a m p l e s ,  h o w e v e r ,  
m e r e l y  i m p l y  l o c a l i z e d  r e g i o n s  w i t h  p r e f o r m e d  f o l d i n g s  o r  a  
s o m e w h a t  d i s o r g a n i z e d  p a t t e r n  w h i c h  p e r m i t s  s o m e  d e g r e e  o f  
p e r m a n e n t  f l o w .  T h e  g e n e r a l  c o n c l u s i o n  s e e m s  t o  b e  t h a t  t h e  
a d v a n t a g e  w h i c h  c h i t i n  o f f e r s  f o r  t h e  r e i n f o r c e m e n t  o f  t h e  
c u t i c l e  a l s o  i m p l i e s  t h a t  t h e s e  s t r u c t u r e s  a r e  d e p r i v e d  o f  
p o s s i b l e  g r o w t h  o n c e  t h e y  h a v e  b e e n  f o r m e d .  I t  i s  f o r  t h i s  
r e a s o n  a l o n e  t h a t  t h e  i n s e c t s  a d o p t e d  d i s c o n t i n u o u s  g r o w t h  
a s  i t  i s  k n o w n  f r o m  t h e  m o l t i n g  c y c l e .  
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C O N C L U S I O N S  
T h e  e n d o c u t i c l e  o f  a d u l t  f 1 u m i  n e u m  g r o w s  b y  d a i l y  
i n c r e m e n t s  u n t i l  i t  r e a c h e s  m a x i m u m  t h i c k n e s s ,  w h e n  g r o w t h  
c e a s e s .  D u r i n g  t h e  n i g h t ,  c h i t i n  c r y s t a l l i t e s  a r e  d e p o s i t e d  
i n  t h e  e n d o c u t i c l e  i n  o r g a n i z e d  l a m e l l a e ;  d u r i n g  t h e  d a y  t h e  
s a m e  a m o u n t  o f  c h i t i n  i s  d e p o s i t e d ,  b u t  i n  n o n - l a m e l l a t e  
f o r m .  E x a m i n e d  i n  s e c t i o n s  u n d e r  c r o s s e d  p o l a r o i d s ,  t h e  
l a m e l l a t e  l a y e r s  a r e  s t r o n g l y  b i r e f r i n g e n t ,  a n d  t h e  d a i l y  
g r o w t h  l a y e r s  t h e r e b y  d e t e c t a b l e  a s  p a i r s  o f  a l t e r n a t i n g  
l i g h t  a n d  d a r k  b a n d s .  T h e s e  a r e  u n d e r  t h e  c o n t r o l  o f  a  
c i r c a d i a n  r h y t h m  i n i t i a t e d  b y  a  l i g h t - d a r k  c y c l e  i m p i n g i n g  
u p o n  t h e  p h a r a t e  a d u l t .  C u t i c u l a r  g r o w t h  i s  a  d i r e c t  l i n e a r  
f u n c t i o n  o f  t e m p e r a t u r e ,  a n d  t h e r e  i s  t h e r e f o r e  a n  i n v e r s e  
r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  t e m p e r a t u r e  a n d  t h e  n u m b e r  o f  r i n g s  i n  
f u l l y  m a t u r e  a d u l t s .  T h e  c e s s a t i o n  o f  c u t i c u l a r  g r o w t h  r i n g  
d e p o s i t i o n  o b j e c t i v e l y  d e f i n e s  t h e  e n d  o f  t h e  t e n e r a l  p e r i o d  
i n  a d u l t  B .  f 1 u m i  n e u m .  
B e l o s t o m a  f 1 u m i  n e u m  c a n  t h u s  b e  a d d e d  t o  a  l i s t  o f  
i n s e c t s  i n  w h i c h  c i r c a d i a n  c o n t r o l  o f  c u t i c u l a r  d e p o s i t i o n  
h a s  b e e n  d e m o n s t r a t e d  ( N e v i l l e  1 9 7 5 ) .  A l t h o u g h  a n  a d v a n t a g e  
i n  s t r e n g t h e n i n g  t h e  c u t i c l e  i s  s u s p e c t e d  ( N e v i l l e  1 9 6 7 b ) ,  
t h e  p r e c i s e  f u n c t i o n  o f  d a i l y  g r o w t h  r i n g s  i s  u n k n o w n .  
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P A R T  I V .  A G E  R E C R U I T M E N T  I N  P O P U L A T I O N S  
O F  B E L O S T O M A  F L U M I N E U M  
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I N T R O D U C T I O N  
I n  e c o l o g y  m u c h  i n t e r e s t  c e n t e r s  u p o n  t h e  p o p u l a t i o n  
a s  a  u n i t  o f  s t u d y ,  a n d  t h e  p r i n c i p a l  v a r i a b l e  i n  a n y  
p o p u l a t i o n  e c o l o g i c a l  m o d e l  i s  t h e  p o p u l a t i o n  d e n s i t y  o f  t h e  
o r g a n i s m  u n d e r  i n v e s t i g a t i o n  w i t h i n  t h e  h a b i t a t  o r  g e o ­
g r a p h i c a l  a r e a  o f  i n t e r e s t .  A c c u r a t e  a g e  d e t e r m i n a t i o n  i s  
e s s e n t i a l  t o  t h e  u n d e r s t a n d i n g  o f  p o p u l a t i o n  b i o l o g y .  
W i t h o u t  r e l i a b l e  d a t a  o n  a n  a n i m a l ' s  a g e ,  t h e r e  i s  n o  w a y  
t o  e s t a b l i s h  t h e  r a t e  o f  g r o w t h ,  t h e  o n s e t  o f  m a t u r i t y ,  t h e  
p e r i o d i c i t y  o f  r e p r o d u c t i o n ,  o r  t h e  l i f e  s p a n .  A g e  d e t e r m i ­
n a t i o n  t h u s  e n a b l e s  a  p e r c e p t i o n  o f  t h e  r a t e  o f  r e p r o d u c t i o n  
a n d  t h e  l o n g e v i t y  o f  s p e c i m e n s .  A g e  d e t e r m i n a t i o n  o f  a n i m a l s  
i s  i n d i s p e n s a b l e  i n  m a n y  s t u d i e s  o f  c o m p a r a t i v e  a n a t o m y ,  
m o r p h o l o g y ,  a n d  t a x o n o m y ,  s i n c e  w i t h o u t  t h i s  i n f o r m a t i o n  
t h e r e  c a n  b e  n o  d e t e r m i n a t i o n  o f  t h e  u n i f o r m i t y  o f  c o m p a r a b l e  
d a t a  o n  t h e  c h a r a c t e r  o f  a g e  v a r i a t i o n .  F i n a l l y ,  a g e  
d e t e r m i n a t i o n  i s  a l s o  v e r y  i m p o r t a n t  f o r  a l l  w o r k  o n  t h e  
f l u c t u a t i o n s  o f  p o p u l a t i o n s .  I t  f o l l o w s  t h a t  a  p r e c i s e  
m e t h o d  f o r  d e t e r m i n i n g  t h e  i n d i v i d u a l  a g e  o f  a n i m a l s  i s  o f  
c o n s i d e r a b l e  t h e o r e t i c a l  a n d  a p p l i e d  s i g n i f i c a n c e ,  a s  i t  
c a n  b e  u s e d  t o  e s t a b l i s h  t h e  a g e  c o m p o s i t i o n  o f  a  p o p u l a t i o n ;  
t h i s  i n  t u r n  m a k e s  i t  p o s s i b l e  t o  e s t i m a t e  i t s  r e l a t i v e  
s i z e .  A g e  r e c r u i t m e n t  a s  a  t y p e  o f  p o p u l a t i o n  d y n a m i c s  i s  
a n  a d a p t i v e  p r o p e r t y  w h i c h  i s  a s  c h a r a c t e r i s t i c  o f  e a c h  
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s p e c i e s  a s  a r e  t h e  m o r p h o l o g i c a l  f e a t u r e s  p r e c i s e l y  d e t e r ­
m i n i n g  t h e  r e l a t i o n s h i p  w i t h  t h e  e n v i r o n m e n t .  
N o  r e l i a b l y  a c c u r a t e  q u a n t i t a t i v e  c r i t e r i a  h a v e  e x i s t e d  
p r e v i o u s l y  b y  w h i c h  t h e  a g e  o f  a n  i n s e c t  c o u l d  b e  m e a s u r e d .  
A l t h o u g h  s e v e r a l  q u a l i t a t i v e  m e t h o d s  h a v e  b e e n  a p p l i e d  t o  
e s t i m a t i n g  v a r i o u s  s t a g e s  o f  g r o w t h  a n d  m a t u r a t i o n  ( e . g . ,  
s i z e  o f  n y m p h s ,  c o l o r  g r o u p s  o f  a d u l t s ,  a n d  s t a t e  o f  o v a r i o l e  
d e v e l o p m e n t ) ,  N e v i l l e ' s  ( 1 9 6 3 )  m e t h o d  o f  a g e  d e t e r m i n a t i o n  
i n  l o c u s t s ,  u s i n g  d a i l y  c u t i c u l a r  g r o w t h  l a y e r s ,  c o n s t i t u t e s  
t h e  f i r s t  e x p e r i m e n t a l l y  v e r i f i e d  e x a m p l e  o f  a  d i r e c t  a g e  
i  n d e x .  
T h e  c o n c e p t  o f  a g e  d e t e r m i n a t i o n  b y  c o u n t i n g  g r o w t h  
l a y e r s  i s  w e l l - k n o w n  f r o m  t h e  s e a s o n a l  g r o w t h  r i n g s  o f  t r e e s ,  
a n d  f r o m  a n n u a l  r i n g s  i n  s c a l e s ,  o t o l i t h s ,  f i n s p i n e s ,  
o p e r c u l a ,  v e r t e b r a e ,  a n d  o t h e r  b o n y  s t r u c t u r e s  i n  f i s h  o f  
t e m p e r a t e  w a t e r s .  A m o n g  m a m m a l s ,  a n n u a l  g r o w t h  r i n g s  a r e  
f o u n d  i n  t h e  w a x - l i k e  p l u g  w h i c h  f o r m s  i n  t h e  e x t e r n a l  e a r  
t u b e  o f  w h a l e s  ( P u r v e s  1 9 5 8 ) ,  a n d  i n  t h e  h o r n s  o f  r a m s  
( C o m f o r t  1 9 6 1 ) .  D e n t i n e  l a m i n a e  i n  t h e  t e e t h  h a v e  b e e n  
u s e d  a s  a  d i r e c t  a g e  i n d e x  f o r  s o m e  m a r i n e  m a m m a l s ,  e . g . ,  
s e a  l i o n s  ( S h e f f e r  1 9 5 0 ) ,  s e a l s  ( L a w s  1 9 5 2 ) ,  a n d  w h a l e s  
( N i s h i w a k i  a n d  Y a g i  1 9 5 3 ;  B e r z i n  1 9 6 2 ) .  I n  i n v e r t e b r a t e s ,  
t h e  s h e l l s  o f  l a m e l l i b r a n c h  m o l l u s k s  s h o w  f a s t - g r o w i n g  
s u m m e r - g r o w t h  z o n e s  a l t e r n a t i n g  w i t h  s l o w - g r o w i n g  w i n t e r  
z o n e s .  
1 3 1  
I n s t e a d  o f  f o l l o w i n g  a n n u a l  o r  s e a s o n a l  g r o w t h  c h a n g e s ,  
t h e  g r o w t h  l a y e r s  i n  i n s e c t  c u t i c l e  f o l l o w  a  d a i l y  r h y t h m .  
I t  i s  n o t  s u r p r i s i n g  t o  f i n d  a n  i n t e r v a l  o f  o n l y  0 . 5  d a y s  
b e t w e e n  c o n s e c u t i v e  g r o w t h  l a y e r s  i n  a n  i n s e c t ,  s i n c e  t h e i r  
l i f e  s p a n  i s  c o n s i d e r a b l y  s h o r t e r  ( a n d  t h u s  t h e i r  r a t e s  o f  
g r o w t h  r e l a t i v e l y  f a s t e r )  t h a n  t h o s e  o f  t h e  o r g a n i s m s  m e n ­
t i o n e d  a b o v e .  T h e  p r i n c i p l e  o f  u s i n g  d a i l y  g r o w t h  l a y e r s  t o  
d e t e r m i n e  t h e  a g e  o f  a n  i n s e c t  h a s  o b v i o u s  i m p l i c a t i o n s  f o r  
e c o l o g i s t s  a n d  h a s  a l r e a d y  b e e n  u s e d  i n  a  p r e l i m i n a r y  f i e l d  
a p p l i c a t i o n  t o  a  p o p u l a t i o n  o f  g r a s s h o p p e r s  ( N e v i l l e  1 9 6 3 ) .  
T h e r e  h a s  b e e n  n o  s t u d y  o f  t h e  p o p u l a t i o n  d y n a m i c s  o f  
B e l o s t o m a  f 1 u m i n e u m .  T h i s  i s  i n  p a r t  d u e  t o  t h e  u s u a l  i n a c ­
c e s s i b i l i t y  o f  t h e i r  h a b i t a t s ,  t h e  d i f f i c u l t y  o f  s a m p l i n g  
i n  i n s h o r e  a r e a s  a n d  t h e  v e r y  p a t c h y  d i s t r i b u t i o n  o f  
f 1 u m i  n e u m  t h a t  p r e v a i l s  i n  m o s t  h a b i t a t s .  T h e  m a i n  p u r p o s e  
f o r  t h i s  r e s e a r c h  w a s  t o  m a k e  u s e  o f  a  d i r e c t  a g e  i n d e x  
c o n s i s t i n g  o f  d a i l y  p a i r s  o f  g r o w t h  l a y e r s  i n  t h e  s o l i d  
c u t i c l e  o f  t h e  e x o s k e l e t o n s  o f  f i e l d - c o l l e c t e d  B .  f l u m i n e u m .  
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M A T E R I A L S  A N D  M E T H O D S  
M e t h o d  o f  a g e  d e t e r m i  n a t i  o n  
T h e  c h o i c e  o f  a n  a g e - d e t e r m i n i n g  m e t h o d  s u i t a b l e  f o r  
f i e l d  a p p l i c a t i o n  i n v o l v e d  t w o  f a c t o r s .  F i r s t ,  a  m e t h o d  
a p p l i c a b l e  t o  d e t e r m i n i n g  t h e  a g e  o f  b o t h  n y m p h s  a n d  a d u l t s  
w a s  n e e d e d .  D a i l y  g r o w t h  l a y e r s  h a d  s o  f a r  b e e n  f o u n d  i n  t h e  
w i n g  v e i n s ,  l e g s ,  a n d  r e s p i r a t o r y  s i p h o n s  o f  f l u m i n e u m  
( p e r s .  o b s . ) .  S i n c e  w i n g  v e i n s  a n d  r e s p i r a t o r y  s i p h o n s  w e r e  
r e s t r i c t e d  t o  t h e  a d u l t  s t a g e ,  a  m e t h o d  u s i n g  l e g s  s e e m e d  
t h e  o b v i o u s  c h o i c e .  S e c o n d ,  s i g n i f i c a n t l y  l a r g e  s a m p l e s  m u s t  
b e  a n a l y z e d  f o r  s t u d i e s  o f  p o p u l a t i o n  d y n a m i c s ,  s o  a  s u i t a b l y  
r a p i d  m e t h o d  w a s  d e v e l o p e d .  M a t e r i a l s  w e r e  f r o z e n - s e c t i o n e d  
a n d  t h e n  e x a m i n e d  i n  w a t e r .  T h e  d a i l y  g r o w t h  r i n g s  w e r e  b e s t  
o b s e r v e d  w i t h  a  p o l a r i z i n g  l i g h t  m i c r o s c o p e  w i t h  c r o s s e d  
p o l a r o i d s  s e t  f o r  m a x i m u m  b r i g h t n e s s  o f  b i r e f r i n g e n c e .  
A s  r e v e a l e d  i n  s e c t i o n s  e x a m i n e d  w i t h  t h e  p o l a r i z i n g  
m i c r o s c o p e ,  l a y e r s  d e p o s i t e d  e a c h  n i g h t  a r e  c o m p r i s e d  o f  
s e v e r a l  l a m e l l a e ,  w h e r e a s  t h o s e  g r o w n  d u r i n g  t h e  d a y  a r e  
n o t  l a m e l l a t e d  ( F i g .  1 0 - 1 3 ) .  A  c o n s e c u t i v e  p a i r  o f  c u t i c u l a r  
l a y e r s  ( a p p e a r i n g  a s  o n e  d a r k  p l u s  o n e  l i g h t  b a n d  b e t w e e n  
c r o s s e d  p o l a r o i d s )  r e p r e s e n t s  2 4  h o u r s  g r o w t h .  
I t  w a s  d e c i d e d  t o  m e a s u r e  t h e  a g e  o f  a d u l t s  i n  t e r m s  
o f  d a y s  a f t e r  e m e r g e n c e .  A  p r e r e q u i s i t e  f o r  t h i s  w a s  t o  k n o w  
h o w  m a n y  d a r k  a n d  l i g h t  l a y e r s  w e r e  l a i d  d o w n  i n  t h e  p r e s e n c e  
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a d u l t  w h i l e  i t  w a s  d e v e l o p i n g  w i t h i n  t h e  l a s t  n y m p h a l  i n t e g ­
u m e n t  p r i o r  t o  t h e  f i n a l  e c d y s i s .  T h i s  w a s  a s c e r t a i n e d  b y  
s e c t i o n i n g  a n  a d u l t  k i l l e d  a t  e m e r g e n c e  w h e n  t h e  n u m b e r  o f  
d a r k  a n d  l i g h t  p r e i m a g i n a l  l a y e r s  p r o v e d  t o  b e  1  p a i r .  
T - n  A d u l t  a g e  i n  d a y s  w a s  c o m p u t e d  a s  A  =  - y - ,  w h e r e  T  =  t o t a l  
n u m b e r  o f  d a r k  p l u s  l i g h t  b a n d s  v i s i b l e  b e t w e e n  c r o s s e d  
p o l a r o i d s  a n d  n  =  n u m b e r  o f  r i n g s  i n  t h e  n e w l y  m o l t e d  a d u l t  
( i . e . ,  l a i d  d o w n  d u r i n g  " n y m p h a l  l i f e " ) .  I n  f l u m e n i u m ,  i t  
w a s  f o u n d  t h a t  a l l  o f  t h e  e x o c u t i c l e  i s  d e p o s i t e d  b e f o r e  
e m e r g e n c e ,  w h e r e a s  m o s t ,  a n d  p e r h a p s  e v e n  a l l ,  o f  t h e  
e n d o c u t i c l e  i s  d e p o s i t e d  a f t e r  e m e r g e n c e .  T h u s ,  d e t e r m i n i n g  
t h e  a g e  o f  a n  a d u l t  i s  e q u i v a l e n t  t o  c o u n t i n g  t h e  n u m b e r  o f  
p a i r s  o f  d a r k  a n d  l i g h t  l a y e r s  i n  t h e  e n d o c u t i c l e .  I t  w a s  
a l w a y s  n e c e s s a r y  t o  c o u n t  t h e  m a x i m u m  n u m b e r  o f  l a y e r s  
v i s i b l e ,  s i n c e  s o m e  g r o w t h  r i n g s  a r e  l e s s  w e l l - d e f i n e d .  
V a l i d i t y  o f  m e t h o d  
T h e  f o l l o w i n g  t e s t s  g a v e  c o n f i r m a t o r y  r e s u l t s  w i t h  
t h e  g r o w t h  l a y e r s  i n  t h e  s o l i d  c u t i c l e  o f  h i n d  t i b i a e  o f  
t h e  g i a n t  w a t e r  b u g ,  f 1 u m i  n e u m .  T h e  n u m b e r  o f  d a r k  a n d  
l i g h t  p a i r s  o f  e n d o c u t i c u l a r  g r o w t h  l a y e r s  w a s  c o u n t e d  i n  
s e c t i o n s  o f  l e g s  o f  a d u l t s  w h o s e  a g e  i n  d a y s  f r o m  e m e r g e n c e  
w a s  k n o w n .  A  h i n d  l e g  w a s  s e v e r e d  f r o m  a n  a d u l t  o f  k n o w n  
a g e  ( 1  d a y ) ,  a n d  t h e  e x p e c t e d  n u m b e r  o f  e n d o c u t i c u l a r  l a y e r s  
( o n e  p a i r )  c o n f i r m e d .  T h e  i n s e c t  w a s  a l l o w e d  t o  l i v e  f o r  
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4  m o r e  d a y s ,  w h e n  s u b s e q u e n t  s e c t i o n i n g  o f  t h e  o t h e r  h i n d  
l e g  s h o w e d  4  a d d i t i o n a l  p a i r s  o f  g r o w t h  r i n g s .  S i m i l a r  
r e s u l t s  w e r e  a l s o  o b t a i n e d  f r o m  e x p e r i m e n t a t i o n  o n  f i f t h  
i n s t a r  n y m p h s .  I n  g e n e r a l  t e r m s ,  t h e  m e t h o d  c a n  b e  u s e d  t o  
a s c r i b e  a  d e f i n i t e  a g e  i n  d a y s  t o  a n y  a d u l t  w i t h  p r o v e n  
d a i l y  g r o w t h  l a y e r s ,  f o r  a n y  a g e  u p  t o  t h e  t i m e  w h e n  
c u t i c u l a r  g r o w t h  i s  c o m p l e t e .  
F i e l d  s a m p l i  n g  
S a m p l e s  o f  f l u m i n e u m  w e r e  t a k e n  r a n d o m l y  i n  L o s t  
L a k e .  T w o  s a m p l e s  w e r e  t a k e n  p e r  m o n t h  i n  J u n e ,  A u g u s t ,  
S e p t e m b e r  a n d  O c t o b e r  1 9 7 8 ,  w i t h  i n t e r v a l s  o f  t w o  o r  f i v e  
d a y s  s e p a r a t i n g  e a c h  s a m p l i n g  d a t e .  T h e  s a m p l e s  c o m p r i s e d  
f i f t h  i n s t a r  n y m p h s  a n d  a d u l t s ,  a n d  w e r e  g e n e r a l l y  t a k e n  
d u r i n g  p e r i o d s  o f  a d u l t  e m e r g e n c e  ( T a b l e  1 7 ) .  T h e  w a t e r  
b u g s  w e r e  f i x e d  i n  4 °  n e u t r a l  b u f f e r e d  f o r m a l d e h y d e  f o r  
4 8  h o u r s  a t  4 ° C .  
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T a b l e  1 7 .  T h e  c o m p o s i t i o n  o f  t h e  f i e l d  s a m p l e s  o f  B e l o s t o m a  
f l u m i n e u m  
S a m p l e  F i f t h  i n s t a r  A d u l t s  
n y m p h s  
I  ( 2 0 - 2 1  J u n e  1 9 7 8 )  5  2 0  
I I  ( 2 6  J u n e  1 9 7 8 )  0  2 5  
I I I  ( 2 8  A u g u s t  1 9 7 8 )  5  2 0  
I V  ( 3 0  A u g u s t  1 9 7 8 )  0  2 5  
V  ( 1 7  S e p t e m b e r  1 9 7 8 )  1 8  3 2  
V I  ( 2 2  S e p t e m b e r  1 9 7 8 )  0  2 5  
V I I  ( 1 0  O c t o b e r  1 9 7 8 )  0  2 5  
V I I I  ( 1 2  O c t o b e r  1 9 7 8 )  0  2 5  
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R E S U L T S  A N D  D I S C U S S I O N  
I t  w a s  p o s s i b l e  t o  u s e  c u t i c l e  s t r u c t u r e  a s  a  m e t h o d  
f o r  d e t e r m i n i n g  t h e  a g e  o f  a n  i n s e c t  i n  w h i c h  d a i l y  c u t i c u l a r  
g r o w t h  l a y e r s  h a v e  b e e n  e s t a b l i s h e d .  W h e n  o b s e r v e d  b e t w e e n  
c r o s s e d  p o l a r o i d  f i l t e r s ,  c o n s e c u t i v e  l a y e r s  i n  a n y  c h o s e n  
r e g i o n  o f  t i b i a l  c u t i c l e  a p p e a r e d  a l t e r n a t e l y  d a r k  a n d  l i g h t  
d u e  t o  b i r e f r i n g e n c e  i n  s o m e  o r i e n t e d  c o m p o n e n t  i n  t h e  
c u t i c l e .  D e p e n d i n g  u p o n  t h e  o r i e n t a t i o n  w i t h  r e s p e c t  t o  t h e  
c r o s s e d  p o l a r o i d s ,  a n y  r e g i o n  o f  a  s p e c i f i c  b a n d  a p p e a r e d  
d a r k  o r  l i g h t ;  i f ,  f o r  e x a m p l e ,  a  c h o s e n  b a n d  w a s  t r a c e d  
a r o u n d  t h e  w h o l e  s e c t i o n ,  i t  a p p e a r e d  a l t e r n a t e l y  t o  e x t i n ­
g u i s h  a n d  r e a p p e a r .  
I n  t h e  a n a l y s i s  o f  t h e  r e s u l t s ,  t h e r e  w e r e  t w o  a s s u m p ­
t i o n s .  T h e  f i r s t  w a s  t h a t  t h e  f i f t h  n y m p h a l  i n s t a r  w a s  
r e p r e s e n t e d  b y  o n l y  8  p a i r s  o f  c u t i c u l a r  g r o w t h  r i n g s  b e f o r e  
t h e  a d u l t  c u t i c l e  s t a r t e d  t o  f o r m .  T h i s  i s  a t  p r e s e n t  a n  
u n s u p p o r t e d  a s s u m p t i o n  d u e  t o  t h e  d i f f i c u l t i e s  e n c o u n t e r e d  
in  obta in ing re l iab le sect ions of  cut ic le  f rom the smal l  I B .  
f 1 u m i  n e u m  n y m p h s .  T h e  s e c o n d  a s s u m p t i o n  w a s  t h a t  t h e  p h a r a t e  
a d u l t  s t a g e  h a d  a  d u r a t i o n  o f  1  d a y .  T h i s  i s  p a r t i a l l y  
s u p p o r t e d  b y  l a b o r a t o r y  i n v e s t i g a t i o n s  u s i n g  k n o w  s e q u e n c e s  
o f  e n v i r o n m e n t a l  c o n d i t i o n s  t o  p r o d u c e  a n d  a n a l y z e  m o d i f i e d  
c u t i c u l a r  s t r u c t u r e .  I t  i s  t h e r e f o r e  n e c e s s a r y  t o  p r e f a c e  
t h e  r e s u l t s  w i t h  t h e  s t a t e m e n t  t h a t  t h e y  r e p r e s e n t  a n  
e x p l o r a t o r y  f i e l d  a p p l i c a t i o n  o f  t h e  d i r e c t  a g e  i n d e x .  
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T h e  r e s u l t s  o f  t h e  a g e  a n a l y s i s  o f  t h e  s a m p l e s  o f  
f 1 u m i  n e u m  a r e  e x p r e s s e d  a s  f r e q u e n c y  h i s t o g r a m s  i n  F i g .  1 5  
t h r o u g h  F i g .  1 8 .  I t  c a n  b e  s e e n  t h a t  t h e  n y m p h s  f o r m i n g  
t h e  f i r s t  a g e  p e a k  o f  s a m p l e  I  l a t e r  a p p e a r  t o  h a v e  s p e n t  
1  d a y  a s  p h a r a t e  a d u l t s  a n d  4  d a y s  a s  t e n e r a l  a d u l t s ,  
e m e r g i n g  t o  a  p o p u l a t i o n  p e a k  o f  a d u l t s  i n  s a m p l e  I I .  
A l t h o u g h  t h e  o t h e r  s a m p l e s  e x h i b i t e d  s i m i l a r  a g e  p e a k s  w h i c h  
c o r r e s p o n d  t o  s u b s e q u e n t  p e a k s ,  t h e  r e l a t i v e  f r e q u e n c y  o f  
t h e s e  a g e  p e a k s  w a s  q u i t e  i r r e g u l a r  l a t e r  i n  t h e  s e a s o n .  
T h e  b i m o d a l  a n d ,  i n  s o m e  c a s e s ,  m u l t i m o d a l  p r o f i l e s  o f  
f r e q u e n c y  d i s t r i b u t i o n  d o  i m p l y  t h e  o v e r l a p  o f  t h e  s u c c e s s i v e  
g e n e r a t i o n s  p e r  a n n u m ,  a s  w e l l  a s  t h e  s i g n i f i c a n t  l o n g e v i t y  
o f  f 1 u m i n e u m  a d u l t s .  
S i n c e  g i a n t  w a t e r  b u g s  h a v e  n o  s h a r p l y  d e f i n e d  b r e e d i n g  
s e a s o n ,  t h e  n y m p h s  a r e  u s u a l l y  p r e s e n t  d u r i n g  t h e  a c t i v e  
s e a s o n .  T h u s ,  f o r  t h e s e  s a m p l e s  m a d e  o v e r  s h o r t  p e r i o d s  o f  
t i m e ,  t h e  s p e c i m e n s  f a l l  i n t o  r e c o g n i z a b l e  a g e  g r o u p s  r a t h e r  
t h a n  b e i n g  e v e n l y  d i s t r i b u t e d  a s  t o  a g e .  
T h e  d e g r e e  o f  d i s t i n c t n e s s  o f  t h e  a g e  p e a k s  p r o b a b l y  
d e p e n d s  u p o n  s e v e r a l  f a c t o r s .  T h e  s h o r t e r  t h e  i n c u b a t i o n  
p e r i o d  i n  r e l a t i o n  t o  t h e  l i f e  s p a n  o f  t h e  i n s e c t ,  t h e  
s h a r p e r  w i l l  b e  t h e  a g e  p e a k .  C o n v e r s e l y ,  i f  t h e r e  w e r e  n o  
d e f i n i t e  p e r i o d s  o f  o v i p o s i t i o n  a n d  i n c u b a t i o n ,  t h e r e  w o u l d  
b e  n o  a g e  p e a k s .  O b v i o u s l y  i f  s u c h  f a c t o r s  a s  g r o w t h  o r  
o t h e r  c h a n g e s  c o r r e l a t e d  w i t h  a g e  a r e  r a p i d ,  t h e  d i s c o n t i n ­
u i t y  b e t w e e n  a g e  p e a k s  w i l l  b e  c o r r e s p o n d i n g l y  g r e a t e r ;  a n d  
F i g .  1 5 .  A g e  f r e q u e n c y  h i s t o g r a m s  o f  2  s a m p l e s  ( t a k e n  
5  d a y s  a p a r t )  o f  a  f i e l d  p o p u l a t i o n  o f  
B e l o s t o m a  f 1 u m i n e u m .  T h e  e n d  o f  t h e  l a s t  
n y m p h a l  s t a g e  a n d  d u r a t i o n  o f  t h e  p h a r a t e  
a d u l t  s t a g e  a r e  a s s u m e d  ( n ,  l a s t  i n s t a r  n y m p h ;  
p ,  p h a r a t e  a d u l t ;  a ,  a d u l t s )  
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F i g .  1 6 .  A g e  f r e q u e n c y  h i s t o g r a m s  o f  2  s a m p l e s  ( t a k e n  2  
d a y s  a p a r t )  o f  a  f i e l d  p o p u l a t i o n  o f  B e l o s t o m a  
f l u m i n e u m .  T h e  e n d  o f  t h e  l a s t  n y m p h a l  s t a g e  
a n d  d u r a t i o n  o f  t h e  p h a r a t e  a d u l t  s t a g e  a r e  
a s s u m e d  ( n ,  l a s t  i n s t a r  n y m p h ;  p ,  p h a r a t e  
a d u l t ;  a ,  a d u l t s )  
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F i g .  1 7 .  A g e  f r e q u e n c y  h i s t o g r a m s  o f  2  s a m p l e s  ( t a k e n  
5  d a y s  a p a r t )  o f  a  f i e l d  p o p u l a t i o n  o f  
B e l o s t o m a  f 1 u m i  n e u m .  T h e  e n d  o f  t h e  l a s t  
n y m p h a l  s t a g e  a n d  d u r a t i o n  o f  t h e  p h a r a t e  
a d u l t  s t a g e  a r e  a s s u m e d  ( n ,  l a s t  i n s t a r  
n y m p h ;  p ,  p h a r a t e  a d u l t ;  a ,  a d u l t s )  
Sample VI (22 Sept. 1978) Sample V (17 Sept. 1978) 
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F i g .  1 8 .  A g e  f r e q u e n c y  h i s t o g r a m s  o f  2  s a m p l e s  ( t a k e n  
2  d a y s  a p a r t )  o f  a  f i e l d  p o p u l a t i o n  o f  
B e l o s t o m a  f 1 u m i  n e u m .  T h e  e n d  o f  t h e  l a s t  
n y m p h a l  s t a g e  a n d  d u r a t i o n  o f  t h e  p h a r a t e  
a d u l t  s t a g e  a r e  a s s u m e d  ( n ,  l a s t  i n s t a r  
n y m p h ;  p ,  p h a r a t e  a d u l t ;  a ,  a d u l t s )  
Sample ViM (12 Oct. 1978) Sample VII (10 Oct. 1978) 
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i f  t h e y  a r e  s l o w ,  t h e  d i s c o n t i n u i t y  w i l l  b e c o m e  o b s c u r e  o r  
d i s a p p e a r .  I n  a d d i t i o n ,  c e r t a i n  i n d i v i d u a l s  w h i c h  g r o w  m u c h  
m o r e  r a p i d l y  t h a n  o t h e r s  m a y  w e l l - o v e r t a k e  s l o w e r  m e m b e r s  
o f  t h e  n e x t  a g e  g r o u p ,  a n d  h e n c e  t h e  g r o u p s  w i l l  s o o n  s e e m  
t o  m e r g e .  
T h e  a g e  p e a k s  c a n  b e  c l e a r - c u t  o n l y  i f  t h e  w h o l e  s a m p l e  
i s  t a k e n  o v e r  a  p e r i o d  o f  t i m e  t h a t  i s  s h o r t  r e l a t i v e  t o  t h e  
l i f e  s p a n  o f  t h e  i n s e c t  o r ,  m o r e  s t r i c t l y ,  r e l a t i v e  t o  t h e  
t i m e  b e t w e e n  t h e  p h a r a t e  a d u l t  s t a g e  a n d  t h e  e n d  o f  t h e  
t e n e r a l  a d u l t  s t a g e .  I f  t h e  s a m p l e  i s  e v e n l y  d i s t r i b u t e d  o r  
t a k e n  a t  r a n d o m  o v e r  a  l o n g  p e r i o d  o f  t i m e ,  t h e  c o n c e n t r a t i o n  
o f  t h e  s a m p l e  a t  d i s c r e t e  p a r t s  o f  t h e  l i f e  c y c l e  w i l l  n o t  
b e  l i k e l y  t o  o c c u r ,  w i t h  l i t t l e  d e t e r m i n a t i o n  o f  a g e  p e a k s  
o r  r e c r u i t m e n t .  
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C O N C L U S I O N S  
A  f i e l d  s t u d y  o f  a  B . .  f  1  u m i  n e u m  p o p u l a t i o n  s h o w s  t h a t  
t h e  a g e ,  i n  d a y s ,  o f  a  w a t e r  b u g  c a n  b e  a c c u r a t e l y  d e t e r m i n e d .  
T h e  m e t h o d ,  w h i c h  w a s  e x p e r i m e n t a l l y  v a l i d a t e d  f o r  B _ .  
f 1 u m i  n e u m ,  m a k e s  u s e  o f  a  d i r e c t  a g e  i n d e x  c o n s i s t i n g  o f  
d a i l y  p a i r s  o f  g r o w t h  l a y e r s  i n  t h e  s o l i d  c u t i c l e  o f  t h e  
e x o s k e l e t o n .  T h e  m e t h o d  i s  a p p l i c a b l e  t o  b o t h  n y m p h s  a n d  
a d u l t s .  U s i n g  t h e  d a i l y  g r o w t h  l a y e r s ,  t h e  e x p e c t e d  t i m e  
f o r  t h e  a p p e a r a n c e  o f  a d u l t  p o p u l a t i o n  p e a k s  c a n  b e  p r e d i c t e d .  
T h e  c e s s a t i o n  o f  c u t i c u l a r  g r o w t h  r i n g  d e p o s i t i o n  o b j e c t i v e l y  
d e f i n e s  t h e  e n d  o f  t h e  t e n e r a l  p e r i o d  i n  B ^ .  f  1  u m i  n e u m .  A g e  
r e c r u i t m e n t  w a s  d i f f i c u l t  t o  s t u d y  i n  n a t u r a l  p o p u l a t i o n s  
b e c a u s e  o f  t h e  g r e a t  s p a t i a l  a n d  t e m p o r a l  v a r i a b i l i t y  
c h a r a c t e r i s t i c  o f  n a t u r a l  c o m m u n i t i e s .  T h e  g r e a t  l o n g e v i t y  
o f  f 1 u m i  n e u m  t e n d s  t o  r e d u c e  t h e  s i g n i f i c a n c e  o f  t e m p o r a l  
v a r i a b i l i t y  a n d  i n c r e a s e s  t h e  d e g r e e  o f  p r e d i c t a b i l i t y  o f  
a  g i v e n  a g e  i n d e x .  T h e  s t u d y  o f  a g e  r e c r u i t m e n t  u s i n g  d a i l y  
g r o w t h  l a y e r s  h a s  r e v e a l e d  t h e  v e r y  d e t a i l e d  i n t e r r e l a t i o n  
w h i c h  e x i s t s  b e t w e e n  t h e  d i m e n s i o n s  o f  s t r u c t u r e  a n d  t i m e .  
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L I T E R A T U R E  C I T E D  
A m y o t ,  C .  J .  B .  a n d  J .  G .  S e r v i ^ l e .  1 8 4 3 .  H i s t o i r e  
n a t u r e l l e  d e s  i n s e c t e s .  H e m i p t e r e s .  L i b r a i r i e  
E n c y c l o p é d i q u e  d e  R o r e t ,  P a r i s .  6 7 5  p p .  
A s h h u r s t ,  D ,  1 9 6 7 .  Z - l i n e  o f  t h e  f l i g h t  m u s c l e  o f  
B e l o s t o m a t i d  w a t e r  b u g s .  J .  M o l .  B i o l .  2 7 : 3 8 5 .  
A t k i n s ,  E ,  D .  T . ,  N .  E .  F l o w e r ,  a n d  W .  K e n c h i n g t o n .  
1 9 6 6 .  S t u d i e s  o n  t h e  o o t h e c a l  p r o t e i n  o f  t h e  
t o r t o i s e  b e e t l e ,  A s p i d o m o r p h a .  J .  R .  M i c r o s c .  
S o c .  8 6 : 1 2 3 - 1 3 5 .  '  
A t k i n s ,  M .  D .  a n d  S :  W .  F e r r i s .  1 9 6 2 .  A  c o n t r i b u t i o n  
t o  t h e  k n o w l e d g e  o f  f l i g h t  m u s c l e  c h a n g e s  i n  t h e  
S c o l y t i d a e  ( C o l  e o p t e r a  ) ,  C a n .  E n t o ' m o l  .  9 4 : 2 5 - 3 2 .  
B e n n e t - C l a r k ,  H .  C .  1 9 6 3 .  T h e  r e l a t i o n  b e t w e e n  
e p i c u t i c u l a r  f o l d i n g  a n d  t h e  s u b s e q u e n t  s i z e  o f  
a n  i n s e c t .  J .  I n s e c t  P h y s i o l .  9 : 4 3 - 4 6 .  
B e r t r a m ,  D .  S .  a n d  R .  G .  B i r d .  1 9 6 1 .  S t u d i e s  o n  
m o s q u i t o - b o r n e  v i r u s e s  i n  t h e i r  v e c t o r s .  I .  T h e  
n o r m a l  f i n e  s t r u c t u r e  o f  t h e  m i d - g u t  e p i t h e l i u m  o f  
t h e  a d u l t  f e m a l e  A e d e s  a e g y p t i  ( L . )  a n d  t h e  f u n c t i o n a l  
s i g n i f i c a n c e  o f  i t s  m o d i f i c a t i o n  f o l l o w i n g  a  b l o o d  
m e a l .  T r a n s .  R .  S o c .  T r o p .  M e d .  H y g .  5 5 : 4 0 4 - 4 2 3 .  
B e r z i n ,  A .  A .  1 9 6 2 .  M e t h o d  f o r  d e t e r m i n i n g  t h e  a q e  o f  
f e m a l e  s p e r m  w h a l e s  ( P h y s e t e r  c a t o d o n  L . ) .  D o k l .  
A k a d .  N a u k  S S S R  1 3 9 : 4 9 1 - 4 9 4 .  
B o r d e n ,  J .  H .  a n d  C .  E .  S l a t e r .  1 9 6 9 .  F l i g h t  m u s c l e  
v o l u m e  c h a n g e  i n  I p s  c o n f u s u s  ( C o l e o p t e r a : S c o l y t i d a e ) .  
C a n .  J .  Z o o l  .  4 7 : 2 8 - 3 1 .  
B o r d e r e a u ,  C .  1 9 6 7 .  C u t i c l e  i n t e r s e g m e n t a i  r e  d e s  i m a g e s  
d e  T e r m i t e s  s u p é r i e u r s  (  I s o p t e r a ; T e r m i t i d a e ) :  d e m o r p h -
i s m e  s e x u e l .  U l t r a s t r u c t u r e ,  r e l a t i o n s  a v e c  l e  p h y s o -
z a s t r i e  d e  l a  r e i n e .  C .  R .  A c a d .  S c i .  ,  P a r i s  2 6 5 :  
1 9 9 7 - 2 0 1 1 .  
B o w d e n ,  J .  1 9 6 4 .  T h e  r e l a t i o n s  o f  a c t i v i t y  o f  t w o  s p e c i e s  
o f  B e l o s t o m a t i d a e  t o  r a i n f a l l  a n d  m o o n l i g h t  i n  G h a n a  
( H e m i p t e r a : H e t e r o p t e r a ) .  J .  E n t o m o l .  S o c .  S o u t h  A f r .  
2 6 : 2 9 3 .  
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B r i n k h u r s t ,  R .  0 .  1 9 5 9 .  A l a r y  p o l y m o r p h i s m  i n  t h e  
G e r r o i d e a  ( H e m i p t e r a - H e t e r o p t e r a  ) .  J .  A n i m .  E c o l .  
2 7 : 2 1 1 - 2 3 0 .  
B u n n i n g ,  E .  1 9 6 7 .  T h e  p h y s i o l o g i c a l  c l o c k .  
S p r i n g e r - V e r l a g ,  N e w  Y o r k .  1 4 5  p p .  
C a v e n e y ,  S .  1 9 7 1 .  C u t i c l e  r e f l e c t i v i t y  a n d  o p t i c a l  
a c t i v i t y  i n  s c a r a b  b e e t l e s ;  t h e  r o l e  o f  u r i c  a c i d .  
P r o c .  R o y .  S o c .  L o n d o n  ( B )  1 7 8 : 2 0 5 - 2 2 5 .  
C h a p m a n ,  J .  A .  1 9 5 6 .  F l i g h t  m u s c l e s  c h a n g e s  d u r i n g  
a d u l t  l i f e  i n  a  S c o l y t i d  B e e t l e .  N a t u r e  ( L o n d o n )  
1 7 7 : 1 1 8 3 .  
C h a p m a n ,  J .  A .  1 9 5 8 .  S t u d i e s  o n  t h e  p h y s i o l o g y  o f  t h e  
a m b r o s i a  b e e t l e  T r y p o d e n d r o n  i n  r e l a t i o n  t o  i t s  
e c o l o g y .  1 0 t h  I n t e r n .  C o n g r .  E n t o m o l .  M o n t r e a l  
4 : 3 7 5 - 3 8 0 .  
C o m f o r t ,  A .  1 9 6 1 .  T h e  l i f e  s p a n  o f  a n i m a l s .  S c i .  A m e r .  
2 0 5 : 1 0 8 - 1 1 9 .  
C o m s t o c k ,  J .  H .  a n d  A .  B .  C o m s t o c k .  1 8 9 9 .  A  m a n u a l  f o r  
t h e  s t u d y  o f  i n s e c t s .  C o m s t o c k  P u b l i s h i n g  C o m p a n y ,  
I t h a c a ,  N e w  Y o r k .  7 0 1  p p .  
C r o w e l l ,  R .  M .  1 9 6 0 .  T h e  t a x o n o m y ,  d i s t r i b u t i o n  a n d  
d e v e l o p m e n t  s t a g e s  o f  O h i o  w a t e r  m i t e s .  B u l l .  O h i o  
B i o l .  S e r v .  1 .  7 7  p p .  
C u l l  e n ,  M .  J .  1  9 6 9 .  T h e  b i o l o g y  o f  g i a n t  w a t e r  b u g s  
( H e m i p t e r a :  B e l o s t o m a t i d a e )  i n  T r i n i d a d .  P r o c .  R o y .  
E n t o m o l .  S o c .  L o n d o n  ( A )  4 4 : 1 2 3 - 1 3 6 .  
D a h l ,  R .  G .  1 9 5 9 .  S t u d i e s  o n  S c a n d i n a v i a n  E p h y d r i d a e  
( D i p t e r a : B r a c h y c e r a ) .  O p u s c .  E n t o m o l .  S u p p l .  1 5 : 1 - 2 2 4 .  
D a v i d s ,  C .  1 9 7 3 .  T h e  w a t e r  m i t e  H y d r a c h n a  c o n j e c t a  
K o e n i k e ,  1 8 9 5  ( A c a r i : H y d r a c h n e l l a e ) ,  b i o n o m i c s  a n d  
r e l a t i o n  t o  s p e c i e s  o f  C o r i x i d a e  ( H e m i p t e r a ) .  
N e t h .  J .  Z o o l .  2 3 : 3 6 3 - 4 2 9 .  
D e  C a r l o ,  J .  A .  1 9 3 8 .  L o s  B e l o s t o m a t i d e s  A m e r i c a n o s .  
A n n u .  M u s .  N a c .  H i s t .  N a t .  ( B u e n o s  A i r e s )  3 9 : 1 8 9 - 2 5 2 .  
D e  C a r l o ,  J .  A .  1  9 6 2 .  B i o l o g i a  d e  L e t h o c e r u s  m a z z a i .  
P h y s i s  ( B u e n o s  A i r e s )  2 3 ( 6 5 ) : 1 4 3 - 1 5 1 .  
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d e  K o r t ,  C .  A .  D .  1 9 6 9 .  H o r m o n e s  a n d  t h e  s t r u c t u r a l  
a n d  b i o c h e m i c a l  p r o p e r t i e s  o f  t h e  f l i g h t  m u s c l e s  
i n  t h e  C o l o r a d o  B e e t l e .  M e d .  L a b .  E n t o m o l .  ,  
W a g e n i n g e n ,  N o .  1 5 9 .  6 3  p p .  
D e o n i e r ,  D .  L .  1 9 6 1 .  T h e  s h o r e  f l i e s  o f  I o w a  
( D i p t e r a ,  E p h y d r i d a e ) .  M . S .  T h e s i s .  I o w a  S t a t e  
U n i v e r s i t y ,  A m e s .  1 1 7  p p .  
D i m m o c k ,  G .  1 8 8 6 .  B e l o s t o m a t i d a e  a n d  s o m e  o t h e r  f i s h -
d e s t r o y i n g  b u g s .  A n n .  R e p t .  F i s h  a n d  G a m e  C o m m . ,  
M a s s .  P u b .  D o c .  2 5 ( D ) : 6 7 - 7 4 .  
D i m m o c k ,  G .  1 8 8 7 .  B e l o s t o m a t i d a e  a n d  o t h e r  f i s h  
d e s t r o y i n g  b u g s .  Z o o l o g i s t  1 1 : 1 0 1 - 1 0 5 .  
D i n g l e ,  H .  1 9 6 1 .  F l i g h t  a n d  s w i m m i n g  r e f l e x e s  i n  
g i a n t  w a t e r  b u g s .  B i o l .  B u l l .  ( W o o d s  H o l e )  
1 2 1  : 1 1 7 - 1 2 8 .  
D i n g l e ,  H .  1 9 6 8 a .  L i f e  h i s t o r y  a n d  p o p u l a t i o n  
c o n s e q u e n c e s  o f  d e n s i t y ,  p h o t o p e r i o d  a n d  t e m p e r a t u r e  
i n  a  m i g r a n t  i n s e c t ,  t h e  m i l k w e e d  b u g  O n c o p e l t u s .  
A m .  N a t .  1 0 2 : 1 4 9 - 1 6 3 .  
D i n g l e ,  H .  1 9 6 8 b .  T h e  i n f l u e n c e  o f  e n v i r o n m e n t  a n d  
h e r e d i t y  o n  f l i g h t  a c t i v i t y  i n  t h e  m i l k w e e d  b u g  
O n o c o p e l t u s .  J .  E x p .  B i o l .  4 8 : 1 7 5 - 1 8 4 .  
D i n g l e ,  H . ,  R .  L .  C a l d w e l l ,  a n d  J .  B .  H a s k e l l ,  1 9 6 9 .  
T e m p e r a t u r e  a n d  c i r c a d i a n  c o n t r o l  o f  c u t i c l e  g r o w t h  
i n  t h e  b u g ,  O n c o p e l t u s  f a s c i a t u s .  J .  I n s e c t  P h y s i o l .  
1 5 : 3 7 3 - 3 7 8 .  
D u f o u r ,  L .  1 8 6 3 .  E s s a i  m o n o g r a p h i c , s u r  l e s  B e l o s t o m i d e s .  
A n n .  S o c .  E n t o m o l .  F r a n c e  4 ^ ^  s é r i e  T o m e  3 .  
E d w a r d s ,  F .  J .  1 9 6 9 a .  D e v e l o p m e n t  a n d  h i s t o l y s i s  o f  t h e  
i n d i r e c t  f l i g h t  m u s c l e s  i n  D y s d e r c u s  i n t e r m e d i u s .  
J .  I n s e c t  P h y s i o l .  1 5 : 1 5 9 1 - 1 5 9 9 .  
E d w a r d s ,  F .  J .  1 9 6 9 b .  E n v i r o n m e n t a l  c o n t r o l  o f  f l i g h t  
m u s c l e  h i s t o l y s i s  i n  t h e  b u g  D y s d e r c u s  i n t e r m e d i u s .  
J .  I n s e c t  P h y s i o l .  1 6 : 2 0 2 7 - 2 0 3 1 .  
E d w a r d s ,  J .  S .  1 9 6 1 .  T h e  a c t i o n  a n d  c o m p o s i t i o n  o f  
t h e  s a l i v a  o f  a n  a s s a s s i n  b u g ,  P l a t y p e r i s  
r h a d a m a n t h u s .  G a e r s t .  J .  E x p .  B i o l .  3 8 : 6 1 - 7 7 .  
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F e r r i e r e ,  C .  1 9 1 4 .  L ' o r g a n e  t r a c h e o - p a r e n c h y m a t e u x  d e  
q u e l q u e s  H e m i p t e r e s  a q u a t i q u e s .  R e v u e  S u i s s e  Z o o l .  
2 2  ( 5  )  : 1  2 1  - 1  4 3 .  
F e y t a u d ,  J .  1 9 1 2 .  C o n t r i b u t i o n  a  l ' é t u d e  d u  T e r m i t e  
l u c e f u g e .  A r c h .  A n a t .  M i c r o s c .  1 3 : 4 8 1 - 5 0 7 .  
F i l s h i e ,  B .  K .  a n d  G .  E .  R o g e r s .  1 9 6 1 .  T h e  f i n e  
s t r u c t u r e  o f  a - k e r a t i n .  J .  M o l .  B i o l .  3 : 7 8 4 - 7 8 6 .  
F i n l a y s o n ,  L .  H .  1 9 5 6 .  N o r m a l  a n d  i n d u c e d  d e g e n e r a t i o n  
o f  f l i g h t  m u s c l e s  d u r i n g  m e t a m o r p h o s i s  i n  L e p i d o p t e r a .  
Q .  J .  M i c r o s c .  S c i .  9 7 : 2 1 5 .  
F r a e n k e l ,  G .  a n d  K .  M .  R u d a l l .  1 9 4 7 .  T h e  s t r u c t u r e  o f  
i n s e c t  c u t i c l e s .  P r o c .  R o y .  S o c .  ( B )  1 3 4 : 1 1 1 - 1 4 3 .  
G u t h r i e ,  D .  M .  1 9 5 9 .  P o l y m o r p h i s m  i n  t h e  s u r f a c e  w a t e r  
b u g s .  ( H e m i p t . - H e t e r o p t .  : G e r r o i d e a ) .  J .  A n i m .  
E c o l .  2 8 : 1 4 1 - 1 5 2 .  
M a r k e r ,  J .  E .  1 9 6 4 .  D i u r n a l  r h y t h m s  a n d  h o m e o s t a t i c  
m e c h a n i s m s .  S y m p .  S o c .  E x p .  B i o l .  1 8 : 2 8 3 - 3 0 0 .  
H a r r i s ,  D .  A .  a n d  A .  D .  H a r r i s o n .  1 9 7 4 .  L i f e  c y c l e s  
a n d  l a r v a l  b e h a v i o u r  o f  t w o  s p e c i e s  o f  H y d r a c h n a  
( A c a r i : H y d r a c h n i d a e )  p a r a s i t i c  u p o n  C o r i x i d a e  
( H e m i p t e r a - H e t e r o p t e r a ) .  C a n .  J .  Z o o l .  5 2 : 1 1 5 5 - 1 1 6 5 .  
H e a t h c o t e ,  G .  D .  a n d  A .  J .  C o c k b a i n .  1 9 6 6 .  A p h i d s  
f r o m  m a n g o l d  c l u m p s  a n d  t h e i r  i m p o r t a n c e  a s  v e c t o r s  
o f  b e e t  v i r u s e s .  A n n .  A p p l .  B i o l .  5 7 : 3 2 1 - 3 3 6 .  
H e p b u r n ,  H .  R .  a n d  A .  B a l l .  1 9 7 3 .  O n  t h e  s t r u c t u r e  
a n d  m e c h a n i c a l  p r o p e r t i e s  o f  b e e t l e  s h e l l s .  
J .  M a t e r i a l s  S c i .  8 : 6 1 8 - 6 2 3 .  
H e p b u r n ,  H .  R .  a n d  H .  D .  C h a n d l e r .  1 9 7 6 .  M e c h a n i c a l  
h y s t e r e s i s  o f  i n s e c t  c u t i c l e s .  J .  I n s e c t  P h y s i o l .  
2 2 : 2 2 1 - 2 2 6 .  
H e p b u r n ,  H .  R .  a n d  I .  J o f f e .  1 9 7 6 .  O n  t h e  m a t e r i a l  
p r o p e r t i e s  o f  i n s e c t  e x o s k e l e t o n .  I n :  T h e  I n s e c t  
I n t e g u m e n t .  E l s e v i e r  S c i e n t i f i c  P u b l i s h i n g  C o m p a n y ,  
A m s t e r d a m .  5 7 1  p p .  
H e p b u r n ,  H .  R .  a n d  D .  C .  R o b e r t s .  1 9 7 5 .  S t i f f n e s s  a n d  
t a n n i n g  o f  s c l e r i t e s .  J .  I n s e c t  P h y s i o l .  2 1 : 1 7 4 1 -
1  7 4 6 .  
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H i g h n a m ,  K .  C .  1 9 6 3 .  E n d o c r i n e  r e l a t i o n s h i p s  i n  i n s e c t  
r e p r o d u c t i o n .  P a g e s  2 6 - 4 2  i _ n  I n s e c t  R e p r o d u c t i o n .  
V o l .  2 .  S y m p .  R .  E n t o m o l  .  S o c . ,  L o n d o n .  
H o c k i n g ,  B .  1 9 5 2 .  A u t o l y s i s  o f  f l i g h t  m u s c l e  i n  a  
m o s q u i t o ,  A e d e s  c o m m u n i s .  N a t u r e  ( L o n d o n )  1 6 9 : 1 1 0 1 .  
H o c k i n g ,  B .  1 9 5 4 .  F l i g h t  m u s c l e  a u t o l y s i s  o f  A e d e s  
c o m m u n i s  ( d e  G e e r ) .  M o s q u i t o  N e w s  1 4 : 1 2 1 - 1 2 3 .  
H o f f m a n ,  W .  E .  1 9 2 4 .  B i o l o g i c a l  n o t e s  o n  L e t h o c e r u s  
a m e r i c a n u s  ( L e i d y ) .  P s y c h e  3 1 : 1 7 5 - 1 8 3 .  
H o f f m a n ,  W .  E .  1 9 2 6 .  T h e  l i f e  h i s t o r y  o f  S p h a e r o d e m a  
r u s t i c u m  F a b r e .  ( H e m i p t e r a :  B e l o s t o m a t i d a e ) .  L i  n g n a n  
A g r i c .  R e v .  C a n t o n ,  C h i n a  3 : 1 6 7 - 1 7 6 .  
H o f f m a n ,  W .  E .  1 9 3 3 .  A d d i t i o n a l  d a t a  o n  t h e  l i f e  h i s t o r y  
o f  L e t h o c e r u s  i n d i c u s .  L i n g n a n  S c i .  1  2 : 2 9 5 - 6 0 1  .  
H u n g e r f o r d ,  H .  1 9 1 9 .  T h e  b i o l o g y  a n d  e c o l o g y  o f  a q u a t i c  
a n d  s e m i - a q u a t i c  H e m i p t e r a .  K a n s .  U n i v .  S c i .  B u l l .  
1 1 : 1 - 3 2 8 .  
H u n g e r f o r d ,  H .  1 9 2 5 .  N o t e s  o n  t h e  g i a n t  w a t e r  b u g s .  
P s y c h e  3 2 : 8 8 - 9 1 .  
J a c k s o n ,  D .  J .  1 9 3 3 .  O b s e r v a t i o n s  o n  t h e  f l i g h t  m u s c l e s  
o f  S i  t o n a  w e e v i l s .  A n n .  A p p l  .  B i o l .  2 0 : 7 3 1  - 7 9 0 .  
J a c k s o n ,  D .  J .  1 9 5 2 .  O b s e r v a t i o n s  o n  t h e  c a p a c i t y  f o r  
f l i g h t  o f  w a t e r  b e e t l e s .  P r o c .  R .  E n t o m o l .  S o c .  
L o n d o n  ( A )  2 7 : 5 7 - 7 0 .  
J a c k s o n ,  D .  J .  1 9 5 6 .  O b s e r v a t i o n s  o n  f l y i n g  a n d  f l i g h t ­
l e s s  w a t e r  b e e t l e s .  J .  L i n n .  S o c .  4 3 : 1 8 - 4 2 .  
J a k u s ,  M .  A .  1 9 6 4 .  O c u l a r  f i n e  s t r u c t u r e .  J .  a n d  A .  
C h u r c h i l l ,  L o n d o n .  2 0 4  p p .  
J e n s e n ,  P .  a n d  T .  W e i s - F o g h .  1 9 6 2 .  B i o l o g y  a n d  p h y s i c s  
o f  l o c u s t  f l i g h t .  V .  S t r e n g t h  a n d  d e n s i t y  o f  l o c u s t  
c u t i c l e .  P h i l o s .  T r a n s .  R .  S o c .  L o n d o n  ( B )  2 4 5 : 1 3 7 - 1 6 9 .  
J o f f e ,  I . ,  H .  R .  H e p b u r n ,  a n d  S .  0 .  A n d e r s e n .  1 9 7 5 a .  
O n  t h e  m e c h a n i c a l  p r o p e r t i e s  o f  L i m u l u s  s o l i d  
c u t i c l e .  J .  C o m p .  P h y s i o l .  1 0 1 : 1 4 7 - 1 6 0 .  
J o f f e ,  I . ,  H .  R .  H e p b u r n ,  K .  J .  N e l s o n ,  a n d  N .  G r e e n .  
1 9 7 5 b .  M e c h a n i c a l  p r o p e r t i e s  o f  a  c r u s t a c e a n s  
e x o s k e l e t o n .  C o m p .  B i o c h e m .  P h y s i o l .  5 0 ( A ) : 5 4 5 - 5 4 9 .  
1  5 3  
J o h a n s s o n ,  A .  S .  1 9 5 8 .  R e l a t i o n  o f  n u t r i t i o n  t o  
e n d o c r i n e  r e p r o d u c t i v e  f u n c t i o n  i n  t h e  m i l k w e e d  b u g  
O n c o p e l t u s  f a s c i a t u s  ( D a l  1  a s ) ( H e t e r o p t e r a : L y g a e i d a e ) .  
N y t t .  M a g .  Z o o l .  ( O s l o )  7 : 1 - 1 3 2 .  
J o h n s o n ,  B .  1 9 5 3 .  F l i g h t  m u s c l e  a u t o l y s i s  a n d  
r e p r o d u c t i o n  i n  a p h i d s .  N a t u r e  ( L o n d o n )  1 7 2 : 8 1 3 .  
J o h n s o n ,  B .  1 9 5 7 .  S t u d i e s  o n  t h e  d e g e n e r a t i o n  o f  
f l i g h t  m u s c l e  o f  a l a t e  a p h i d s  ( I ) .  J .  I n s e c t  
P h y s  i  o l .  1  :  2 4 8 .  
J o h n s o n ,  B .  1 9 5 9 .  S t u d i e s  o n  t h e  d e g e n e r a t i o n  o f  
f l i g h t  m u s c l e s  o f  a l a t e  a p h i d s .  I I .  H i s t o l o g y  
a n d  c o n t r o l  o f  m u s c l e  b r e a k d o w n .  J .  I n s e c t  
P h y s i o l .  3 : 3 5 6 - 3 7 7 .  
J o h n s o n ,  C .  G .  1 9 6 0 .  A  f u n c t i o n a l  a p p r o a c h  t o  i n s e c t  
m i g r a t i o n  a n d  d i s p e r s a l  a n d  i t s  b e a r i n g  o n  f u t u r e  
s t u d y .  P r o c .  X I  I n t .  C o n g r .  E n t o m o l .  ,  V i e n n a  
5 0 - 3 .  
J o n e s ,  R .  R .  H .  1 9 6 7 .  D e s c r i p t i o n  o f  t h e  l a r v a e  o f  
A t u r u s  s e a b e r  K r a m e r ,  P r o t z i a  e x i m i a  P r o t z  a n d  
P i o n a  u n c a t a  K o e n i k e  w i t h  n o t e s  o n  t h e  l i f e  
h i s t o r i e s  o f  t h e  l a t t e r  t w o  ( H y d r a c a r i n a ) .  A n n .  
L i m n o l .  3  :  2 3 1  - 2 4 7 .  
K e n n e d y ,  J .  S .  1 9 6 1 .  A  t u r n i n g  p o i n t  i n  t h e  s t u d y  o f  
i n s e c t  m i g r a t i o n .  N a t u r e  ( L o n d o n )  1 8 9 : 7 8 5 - 9 1 .  
K n u d s e n ,  J .  W .  1 9 6 6 .  B i o l o g i c a l  t e c h n i c s :  c o l l e c t i n g ,  
p r e s e r v i n g ,  a n d  i l l u s t r a t i n g  p l a n t s  a n d  a n i m a l s .  
H a r p e r  a n d  R o w ,  N e w  Y o r k .  5 2 5  p p .  
L a n c i a n i ,  C .  A .  1  9 6 9 .  T h r e e  s p e c i e s  o f  E y l a i s  ( A c a r i :  
E y l a i d a e )  p a r a s i t i c  o n  a q u a t i c  H e m i p t e r a .  T r a n s .  
A m .  M i c r o s c .  S o c .  8 8 : 3 5 6 - 3 6 5 .  
L a n c i a n i ,  C .  A .  1  9 7 0 .  N e w  s p e c i e s  o f  E y l a i s  ( A c a r i :  
E y l a i d a e )  p a r a s i t i c  o n  a q u a t i c  C o l e o p t e r a .  T r a n s .  
A m .  M i c r o s c .  S o c .  8 9 : 1 6 9 - 1 8 8 .  
L a t r e i l l e ,  P .  A .  1 8 0 7 .  B e l o s t o m a  n o v .  g e n .  G e n e r a  
C r u s t a c e o r u m  e t  I n s e c t o r u m  3 : 1 4 4 - 1 4 5 .  
L a u c k ,  D .  R .  1 9 5 9 .  T h e  t a x o n o m y  a n d  b i o n o m i c s  o f  t h e  
a q u a t i c  H e m i p t e r a  o f  I l l i n o i s .  D i s s e r t a t i o n .  
U n i v e r s i t y  o f  I l l i n o i s ,  U r b a n a .  3 5 3  p p .  
1 5 4  
L a u c k ,  D .  R .  1 9 6 2 .  A  m o n o g r a p h  o f  t h e  g e n u s  B e l o s t o m a  
( H e m i p t e r a )  P a r t  I .  I n t r o d u c t i o n  a n d  J B .  d e n t a t u m  
a n d  s u b s p i  n o s u m  g r o u p s .  B u l l .  C h i c a g o  A c a d .  S c i .  
1 1 ( 3 )  : 3 4 - 8 1 .  
L a u c k ,  D .  R . ,  a n d  A .  S .  M e n k e .  1 9 6 1 .  T h e  h i g h e r  
c l a s s i f i c a t i o n  o f  t h e  B e l o s t o m a t i d a e  ( H e m i p t e r a ) .  
A n n .  E n t o m o l .  S o c .  A m .  5 4 : 6 4 4 - 6 5 7 .  
L a w s ,  R .  M .  1 9 5 2 .  A  n e w  m e t h o d  o f  a g e  d e t e r m i n a t i o n  
f o r  m a m m a l s .  N a t u r e  ( L o n d o n )  1 6 9 : 9 7 2 - 9 7 3 .  
L e e f m a n s ,  S .  1 9 2 3 .  E e n  v i s c h d i e f ;  B e l o s t o m a  i n d i c u m  
L .  a n d  S ,  d e  g r o o t e  i n d i s c h e  b o a t m e n .  T r o p i s c h e n  
N a t u u r  1 0 : 9 1 - 9 4 .  
L o c k e ,  M .  1 9 6 1 .  P o r e  c a n a l s  a n d  r e l a t e d  s t r u c t u r e s  
i n  i n s e c t  c u t i c l e .  J .  B i o p h y s .  B i o c h e m .  C y t o l .  
1 0 : 5 8 9 - 6 1 8 .  
M a y r ,  G .  1 8 6 3 .  H e m i p t e r o l o g i s c h e  S t u d i e n .  D i e  
B e l o s t o m i d e n .  V e r h .  Z o o l . - B o t .  G e s .  W i e n  
1 3 : 3 3 9 - 3 6 5 .  
M a y r ,  G .  1 8 7 1 .  D i e  B e l o s t o m i d e n .  V e h r .  Z o o l . - B o t .  
G e s .  W i e n  1 3 : 3 3 9 - 3 6 5 .  
M e n k e ,  A .  S .  1 9 5 8 .  A  s y n o p s i s  o f  t h e  g e n u s  B e l o s t o m a  
L a t r e i l l e ,  o f  A m e r i c a  n o r t h  o f  M e x i c o ,  w i t h  t h e  
d e s c r i p t i o n  o f  a  n e w  s p e c i e s  ( H e m i p t e r a ,  B e l o s t o m a ­
t i d a e ) .  B u l l .  S o .  C a l i f .  A c a d .  S c i .  5 7 ( 3 ) : 1 5 4 - 1 7 4 .  
M e r c e r ,  E .  H .  a n d  P .  C .  J .  B r u n e t .  1 9 5 9 .  T h e  e l e c t r o n  
m i c r o s c o p y  o f  t h e  l e f t  c o l l e t e r i a l  q l a n d  o f  t h e  
c o c k r o a c h .  J .  B i o p h y s .  B i o c h e m .  C y t o l .  5 : 2 5 7 - 2 6 2 .  
M e r c i e r ,  L .  1 9 2 4 .  L ' a t r o p h i e  d e s  m u s c l e s  d u  v o l  a p r è s  
l a  c h u t e  d e s  a i l e s  c h e z  L e p o p t e n a  c e r v i  L .  
C .  R .  A c a d .  S c i . ,  P a r i s  1 7 8 : 5 9 1 - 5 9 4 .  
M i l l e r ,  P .  L .  1 9 6 1 .  S o m e  f e a t u r e s  o f  t h e  r e s p i r a t o r y  
s y s t e m  o f  H y d r o c y r i u s  c o l u m b i a e .  J .  I n s e c t  
P h y s i o l .  6 : 2 4 3 - 2 7 1 .  
M i t c h e l l ,  R .  D .  1 9 5 9 .  L i f e  h i s t o r i e s  a n d  l a r v a l  
b e h a v i o r  o f  a r r e n u r i d  w a t e r  m i t e s  p a r a s i t i z i n g  
O d o n a t a .  J .  N .  Y .  E n t o m o l .  S o c .  6 7 : 1 - 1 2 .  
1  5 5  
M i t c h e l l ,  R .  D .  1 9 6 4 .  A  s t u d y  o f  s y m p a t r y  i n  t h e  w a t e r  
m i t e  g e n u s  A r r e n u r u s  ( f a m i l y  A r r e n u r i d a e ) .  E c o l o g y  
4 5 :  5 4 6 - 5 5 8 .  
M i t c h e l l ,  R .  D ,  a n d  D .  R .  C o o k .  1 9 5 2 .  T h e  p r e s e r v a t i o n  
a n d  m o u n t i n g  o f  w a t e r  m i t e s .  T u r t o x  N e w s  3 0 ( 9 ) : 1 - 4 .  
M o n t a n d o n ,  A .  K .  1 9 0 0 .  N o t e s  s u r  q u e l q u e s  H é m i p t è r e s  
H e t e r o p t e r e s  e t  d e s c r i p t i o n s  d ' e s p e c e s  c i v i q u e  d e  
G e n e s .  A n n .  M u s .  C i v .  G e n o v a  2 0  ( 4 0 ) : 1 - 1 1 .  
M u n c h b e r g ,  P .  1 9 3 5 .  U b e r  d i e  b i s h e r  b e i  e i n i g e n  
N e m a t o c e r e n  F a m i l i e n  ( C u l i c i d a e ,  C h i r o n o m i d a e ,  
T i p u l i d a e )  b e o b a c h t e t e n  e k t o p a r a s i t a r e n  H y d r a -
c a r i n e n  L a r v e n .  Z .  M o r p h o l .  O k o l .  T i e r e  2 9 : 7 2 0 - 7 4 9 .  
N e v i l l e ,  A .  C .  1 9 6 3 .  D a i l y  g r o w t h  l a y e r s  f o r  d e t e r m i n i n g  
t h e  a g e  o f  g r a s s h o p p e r  p o p u l a t i o n s .  O i k o s  1 4 : 1 - 8 .  
N e v i l l e ,  A .  C .  1  9 6 5 a .  C h i  t i n  o r g a n i z a t i o n  o f  c h i t i n  i n  
s o m e  i n s e c t  s k e l e t o n s .  Q .  J .  M i c r o s c .  S c i .  1 0 6 :  
2 6 9 - 2 8 6 .  
N e v i l l e ,  A .  C .  1 9 6 5 b .  C i r c a d i a n  o r g a n i z a t i o n  o f  c h i t i n  
i n  s o m e  i n s e c t  s k e l e t o n s .  Q .  J .  M i c r o s c .  S c i .  1 0 6 :  
3 1 5 - 3 2 5 .  
N e v i l l e ,  A .  C .  1 9 6 7 a .  F a c t o r s  a f f e c t i n g  t h e  t e r t i a r y  
s t r u c t u r e  o f  r e s i l i n  i n  l o c u s t s .  J .  C e l l  S c i .  
2 : 2 7 3 - 2 8 0 .  
N e v i l l e ,  A .  C .  1 9 6 7 b .  C h i  t i n  o r i e n t a t i o n  i n  c u t i c l e  
a n d  i t s  c o n t r o l .  A d v .  I n s e c t  P h y s i o l .  4 : 2 1 3 - 2 8 6 .  
N e v i l l e ,  A .  C .  1 9 7 0 .  C u t i c l e  u l t r a s t r u c t u r e  i n  r e l a t i o n  
t o  t h e  w h o l e  i n s e c t .  S y m p .  R o y .  E n t o m o l .  S o c .  
L o n d o n  5 : 1 7 - 3 9 .  
N e v i l l e ,  A .  C .  1 9 7 5 .  B i o l o g y  o f  t h e  A r t h r o p o d  c u t i c l e .  
S p r i n g e r - V e r l a g ,  N e w  Y o r k .  4 4 8  p p .  
N e v i l l e ,  A .  C .  a n d  B .  M .  L u k e .  1 9 6 9 a .  M o l e c u l a r  a r c h i ­
t e c t u r e  o f  a d u l t  l o c u s t  c u t i c l e  a t  t h e  e l e c t r o n  
m i c r o s c o p e  l e v e l .  T i s s u e  C e l l  1 : 3 5 5 - 3 6 6 .  
N e v i l l e ,  A .  C .  a n d  B .  M .  L u k e .  1 9 6 9 b .  A  t w o - s y s t e m  
m o d e l  f o r  c h i t i n - p r o t e i n  c o m p l e x e s  i n  i n s e c t  
c u t i c l e s .  T i s s u e  C e l l  1 : 6 8 9 - 7 0 7 .  
1 5 6  
N i s h i w a k i ,  M .  a n d  T .  Y a g i .  1 9 5 3 .  O n  t h e  a g e  a n d  t h e  g r o w t h  
o f  t e e t h  i n  a  d o l p h i n  ( P r o d e l p h i  n i u s  c a e r u l e s - a l b u s ) .  
S c i .  R e p .  W h a l e s  R e s .  I n s t .  T o k y o  8 : 1 3 3 - 1 4 6 .  
P a r r e r ,  G .  A .  1 9 7 0 .  S p e r m  c o m p e t i t i o n  a n d  i t s  e v o l u ­
t i o n a r y  c o n s e q u e n c e s  i n  t h e  i n s e c t s .  B i o l .  R e v .  
4 5 : 5 2 5 - 5 6 7 .  
P a r s o n s ,  M .  C .  1 9 6 0 .  S k e l e t o n  a n d  m u s c u l a t u r e  o f  t h e  
t h o r a x  o f  G e l a s t o c o r i s  o c u l a t u s  ( F a b r i c u s )  
( H e m i p t e r a - H e t e r o p t e r a ) .  B u l l .  M u s .  C o m p .  Z o o l .  
H a r v .  C o l l .  1 2 2 : 2 9 9 - 3 5 7 .  
P o i s s o n ,  R .  1 9 2 4 .  C o n t r i b u t i o n  a  l ' é t u d e  d e  H e m i p t è r e s  
a q u a t i q u e s .  B u l l .  B i o l .  F r .  B e l  g .  5 8 : 4 9 - 3 0 5 .  
P r e s s w a l l a ,  M .  J .  a n d  C .  L .  G e o r g e .  1 9 3 6 .  T h e  m o r p h ­
o l o g y  o f  S p h a e r o d e m a  r u s t i c u m  F a b r .  J .  U n i v .  
B o m b a y  4 ( 5 ) : 2 9 - 6 7 .  
P u r v e s ,  P .  E .  1 9 5 8 .  T h e  u s e  o f  t h e  e a r  p l u g  i n  a g e  
d e t e r m i n a t i o n  i n  w h a l e s .  I n t .  C o n g r .  Z o o l .  1 5 :  
3 0 5 - 3 0 7 .  
R a n k i n ,  K .  1 9 3 5 .  L i f e  h i s t o r y  o f  L e t h o c e r u s  a m e r i c a n u s  
( L e i d y ) .  K a n s .  U n i v .  S c i .  B u l l .  2 2 : 1 7 9 - 4 9 1 .  
R a o ,  T .  K .  1 9 6 2 .  O n  t h e  b i o l o g y  o f  R e n a t r a  e l o n g a t a  
F a b r .  ( H e t e r o p t e r a : N e p i d a e )  a n d  S p h a e r o d e m a  
a n n a l a t u m  F a b r .  ( H e t e r o p t e r a : B e l o s t o m a t i d a e ) .  
P r o c .  R .  E n t o m o l .  S o c .  L o n d o n  ( A )  3 7 : 6 1 - 6 4 .  
R e e s ,  A .  R .  a n d  R .  E .  O f f o r d .  1 9 6 9 .  S t u d i e s  o n  t h e  
p r o t e a s e  a n d  o t h e r  e n z y m e s  f r o m  t h e  v e n o m  o f  
L e t h o c e r u s  c o r d o f a n u s .  N a t u r e  ( L o n d o n )  2 2 1 : 6 7 5 - 6 7 7 .  
R e i d ,  R .  W .  1 9 5 8 .  I n t e r n a l  c h a n g e s  i n  t h e  f e m a l e  
M o u n t a i n  P i n e  B e e t l e .  D e n d r o c t o n u s  m o n t i c o l a e  H o p k . ,  
a s s o c i a t e d  w i t h  e g g  l a y i n g  a n d  f l i g h t .  C a n .  E n t o m o l .  
9 0 : 4 6 4 - 4 6 8 .  
R o u b a u d  E .  1 9 3 2 .  D e s  p h e r o m o n e s  d ' h i s t o l y s e  l a r v a i r e  
p o s t n y m p h a l e  e t  d ' a l i m e n t a t i o n  i m a g i n a i e  a u t o t r o p h e  
c h e z  l e s  m o u s t i q u e  c o m m u n .  C u l  e x  p i  p i  e n s .  C .  R .  
A c a d .  S c i . ,  P a r i s  1 9 4 : 3 8 9 - 3 9 1 .  
R u d a l l ,  K .  M .  1 9 6 5 .  S k e l e t a l  s t r u c t u r e  i n  i n s e c t s .  
P a g e s  8 3 - 9 2  i n  T .  W .  G o o d w i n ,  e d .  A s p e c t s  o f  i n s e c t  
b i o c h e m i s t r y .  B i o c h e m .  S o c .  S y m p .  V o l .  2 5 .  
A c a d e m i c  P r e s s ,  L o n d o n .  
1  5 7  
R u d a l l ,  K .  M .  1 9 6 7 .  C o n f o r m a t i o n  i n  c h i t i n - p r o t e i n  
c o m p l e x e s .  P a g e s  7 5 1  - 7 6 5  j _ n G .  N .  R a m a c h a n d r a n  ,  
e d .  C o n f o r m a t i o n  o f  b i o p o l y m e r s .  V o l .  2 .  
A c a d e m i c  P r e s s ,  L o n d o n .  
R u s c h k a m p ,  P .  F .  1 9 2 7 .  D e r  F l u g a p p a r a t  d e r  K a f e r ,  
V o r b e d i n g u n g  V e r l a u f  s e i n e  R u c k s e i l d u n g .  Z o o l o g i c a ,  
S t u t t g a r t  7 5 : 1 - 8 8 .  
S c h l e i n ,  Y .  a n d  N .  G .  G r a t z .  1 9 7 2 .  A g e  d e t e r m i n a t i o n  
o f  s o m e  f l i e s  a n d  m o s q u i t o e s  b y  d a i l y  g r o w t h  l a y e r s  
o f  s k e l e t a l  a p o d e m e s .  B u l l .  W l d .  H l t h .  O r g .  4 7 : 7 1 - 7 6 .  
S c u d d e r ,  G .  G .  E .  1 9 7 1 .  T h e  p o s t - e m b r y o n i c  d e v e l o p m e n t  
o f  t h e  i n d i r e c t  f l i g h t  m u s c l e s  i n  C e n o c o r i x a  b i f i d a  
( H u n g . )  ( H e m i p t e r a ; C o r i x i d a e ) .  C a n .  J .  Z o o l .  
4 9 : 1 3 8 7 - 1 3 9 8 .  
S e v e r  i n ,  H .  C .  a n d  H .  P .  S e v e r  i n .  1 9 1 1 a .  H a b i t s  o f  
B e l o s t o m a  (  =  Z a  i  t h a  )  f l u m i n e u m  S a y  a n d  N e p a  e p i c u l a t a  
U h l e r ,  w i t h  o b s e r v a t i o n s  o n  o t h e r  c l o s e l y  r e l a t e d  
a q u a t i c  H e m i p t e r a .  J .  N .  Y .  E n t o m o l .  S o c .  1 9 : 9 9 - 1 0 8 .  
S e v e r i n ,  H .  P .  a n d  H .  C .  S e v e r  i n .  1 9 1 1 b .  A n  e x p e r i m e n t a l  
s t u d y  o n  t h e  d e a t h  f e i g n i n g  o f  B e l o s t o m a  f 1 u m i n e u m  
S a y  a n d  N e p a  e p i c u l a t a  U h l e r .  B e h a v i o u r  M o n o q r .  
1  : 1 - 4 4 .  
S h a f f e r ,  V .  B .  1 9 5 0 .  G r o w t h  l a y e r s  o n  t h e  t e e t h  o f  
P i n n i p e d i a  a s  a n  i n d i c a t o r  o f  a g e .  S c i e n c e  
1 1 2 : 3 0 9 - 3 1 1 .  
S l a t e r ,  F .  W .  1 8 9 9 .  T h e  e g g - c a r r y i n g  h a b i t  o f  Z a i t h a .  
A m .  N a t .  3 3 : 9 3 1 - 9 3 3 .  
S l i f e r ,  E .  H .  1 9 6 1 .  T h e  f i n e  s t r u c t u r e  o f  i n s e c t  s e n s e  
o r g a n s .  I n t .  R e v .  C y t o l .  1 1 : 1 2 5 - 1 5 9 .  
S m i t h ,  I .  M .  a n d  D .  R .  O l i v e r .  1 9 7 6 .  T h e  p a r a s i t i c  
a s s o c i a t i o n s  o f  l a r v a l  w a t e r  m i t e s  w i t h  i m a g i n a i  
a q u a t i c  i n s e c t s ,  e s p e c i a l l y  C h i r o n o m i d a e .  C a n .  
E n t o m o l .  1 0 8 : 1 4 2 7 - 1 4 4 2 .  
S m i t h ,  R .  L .  1 9 7 4 .  L i f e  h i s t o r y  o f  A b e d u s  h e r b e r t i  i n  
c e n t r a l  A r i z o n a  ( H e m i p t e r a : B e l o s t o m a t i d a e ) .  
P s y c h e  8 1  : 2 7 2 - 2 8 3 .  
1  5 8  
S m i t h ,  R .  L .  1 9 7 6 a .  B r o o d i n g  b e h a v i o r  o f  a  m a l e  w a t e r  
b u g ,  B e l o s t o m a  f l u m i n e u m  ( H e m i p t e r a :  B e l o s t o m a t i d a e ) .  
J .  K a n s .  E n t o m o l .  S o c .  4 9 : 3 3 3 - 3 4 3 .  
S m i t h ,  R .  L .  1 9 7 6 b .  M a l e  b r o o d i n g  b e h a v i o r  o f  t h e  w a t e r  
b u g  A b e d u s  h e r b e r t i  ( H e m i p t e r a :  B e l o s t o m a t i d a e ) .  
E n t o m o l .  S o c .  A m e r . ,  A n n .  6 9 : 7 4 0 - 7 4 7 .  
S t e g w e e ,  D .  1 9 6 4 .  R e s p i r a t o r y  c h a i n  m e t a b o l i s m  i n  t h e  
C o l o r a d o  P o t a t o  B e e t l e ,  I I .  R e s p i r a t i o n  a n d  
o x i d a t i v e  p h o s p h o r y l a t i o n  i n  s a r c o s o m e s  f r o m  d i a -
p a u s i n g  b e e t l e s .  J .  I n s e c t .  P h y s i o l .  1 0 : 9 7 - 1 0 2 .  
S t e g w e e ,  D .  K i m m e l ,  E .  C . ,  D e  B o e r ,  J .  A .  a n d  S .  H a n s t r a .  
1 9 6 3 .  H o r m o n a l  c o n t r o l  o f  r e v e r s i b l e  d e g e n e r a t i o n  
o f  t h e  f l i g h t  m u s c l e  i n  t h e  C o l o r a d o  p o t a t o  b e e t l e  
L e p t i n o t a r s a  d e c e m l i n e a t a  S a y  ( C o l e o p t e r a ) .  
J .  C e l l  B i o l .  1 9 : 5 1 9 - 5 2 7 .  
S t o u t ,  V .  M .  1 9 5 3 .  N e w  s p e c i e s  o f  H y d r a c a r i n a ,  w i t h  
d e s c r i p t i o n s  o f  t h e  l i f e  h i s t o r y  o f  t w o .  T r a n s .  
S o c .  N .  Z .  8 1  : 4 4 7 - 4  6 6 .  
S t r a n g e w a y s - D i x o n ,  J .  1 9 6 2 .  T h e  r e l a t i o n s h i p  b e t w e e n  
n u t r i t i o n ,  h o r m o n e s  a n d  r e p r o d u c t i o n  i n  t h e  B l o w f l y  
C a l  1 i p h o r a  e r y t h r o c e p h a l a  M e i g .  J .  E x p .  B i o l .  
3 9 : 2 9 3 - 3 0 6 .  
T a w f i k ,  M .  F .  S .  1 9 6 9 .  T h e  l i f e  h i s t o r y  o f  t h e  g i a n t  
w a t e r  b u g ,  L e t h o c e r u s  n i l o t i c u s  S t a l  ( H e m i p t e r a :  
B e l o s t o m a t i d a e ) .  B u l l .  S o c .  E n t o m o l .  E g y p t e  
5 3 : 2 9 9 - 3 1 0 .  
T a w f i k ,  M .  F .  S . ,  E l - S h e r i f ,  S .  I . ,  a n d  A .  F .  L u t f a l l a h .  
1 9 7 8 a .  O n  t h e  l i f e  h i s t o r y  o f  t h e  g i a n t  w a t e r  b u g  
L i m n o q e t o n  f i e b e r i  M a y r  ( H e m i p t e r a :  B e l o s t o m a t i d a e ) ,  
p r e d a t o r y  o n  s o m e  h a r m f u l  s n a i l s .  Z .  A n g .  E n t o m o l .  
8 6 ( 2 ) : 1 3 8 - 1 4 5 .  
T a w f i k ,  M .  F .  S . ,  E l - S h e r i f ,  S .  I . ,  a n d  A .  F .  L u t f a l l a h .  
1  9 7 8 b .  T h e  b i o l o g y  o f  S p h a e r o d e m a  u r i n a t o r  D u f .  
( H e m i p t e r a :  B e l o s t o m a t i d a e ) .  Z .  A n g .  E n t o m o l .  
8 6 ( 3 ) : 2 6 6 - 2 7 3 .  
T o d d ,  J .  E .  1 8 8 3 .  A  s m a l l  B e l o s t o m a  c a p t u r e s  a  f i s h .  
A m e r .  N a t .  1 7 : 5 4 8 - 5 4 9 .  
1  5 9  
T o r r e - B u e n o ,  J .  R .  d e  l a .  1 9 0 6 .  L i f e  h i s t o r i e s  o f  
N o r t h  A m e r i c a n  w a t e r  b u g s .  I .  B e l o s t o m a  
f 1 u m i n e u m  S a y .  C a n .  E n t o m o l .  3 8 : 1 8 9 - 1 9 7 .  
U .  S .  D e p a r t m e n t  o f  C o m m e r c e .  1 9 7 8 .  C I i m a t o l o g i c a l  
D a t a .  A n n u a l  S u m m a r y .  V o l .  8 9 .  E n v i r o n m e n t a l  
D a t a  S e r v i c e ,  N a t i o n a l  O c e a n i c  a n d  A t m o s p h e r i c  
A d m i n i s t r a t i o n ,  W a s h i n g t o n ,  D .  C .  
U s i n g e r ,  R .  L .  1 9 5 6 .  A q u a t i c  i n s e c t s  o f  C a l i f o r n i a .  
U n i v e r s i t y  o f  C a l i f o r n i a ,  B e r k e l e y .  5 0 8  p p .  
V o e l k e r ,  J ,  1 9 6 8 .  U n t e r s u c h u n g e n  z u  E r n a h r u n g ,  
F o r t p f 1 a n z u n g s b i o l o g i e  u n d  E n t w i c k l u n g  v o n  
L i m n o q e t o n  f i e b e r i  M a y r  ( B e l o s t o m a t i d a e : H e m i p t e r a )  
a l s  B e i t r a g  z u r  K e n n t n i s  v o n  n a t u r l i c h e n  F e i n d e n  
t r o p i s c h e n  S u s s w a s s e r s c h n e c k e n .  E n t o m o l o g i s c h e  
M i t t e i l u n g e n  3  ( 6 0 ) : 1 - 2 4 .  
W e i s - F o g h ,  T .  1 9 5 2 .  F a t  c o m b u s t i o n  a n d  m e t a b o l i c  r a t e  
o f  f l y i n g  d e s e r t  l o c u s t s .  P h i l o s .  T r a n s .  R .  S o c .  
L o n d o n  ( B )  2 3 7 : 1 - 3 6 .  
W e i s - F o g h ,  T .  1 9 7 0 .  S t r u c t u r e  a n d  f o r m a t i o n  o f  i n s e c t  
c u t i c l e .  S y m p .  R o y .  E n t o m o l .  S o c .  L o n d o n  5 : 1 6 5 - 1 8 5 .  
W e i s s ,  P .  a n d  W .  F e r r i s .  1 9 5 6 .  T h e  b a s e m e n t  l a m e l l a  o f  
a m p h i b i a n  s k i n .  I t s  r e c o n s t r u c t i o n  a f t e r  w o u n d i n g .  
J .  B i o p h y s .  B i o c h e m .  C y t o l  .  2 : 2 7 5 - 2 8 2 .  
W e l c h ,  P .  S .  1 9 4 8 .  L i m n o l o g i c a l  m e t h o d s .  M c G r a w - H i l l  
B o o k  C o m p a n y ,  N e w  Y o r k .  3 8 1  p p .  
W e s e n b u r g - L u n d ,  C .  J .  1 9 1 9 .  C o n t r i b u t i o n s  t o  t h e  k n o w ­
l e d g e  o f  t h e  p o s t e m b r y o n a l  d e v e l o p m e n t  o f  t h e  H y d r a -
c a r i n a .  V i d e n s k .  M e d d .  D a n .  N a t u r h i s t .  F o r e n .  7 0 : 5 - 5 7 .  
W i g g l e s w o r t h ,  V .  B .  1 9 5 6 .  F o r m a t i o n  a n d  i n v o l u t i o n  o f  
s t r i a t e d  m u s c l e  f i b r e s  d u r i n g  t h e  g r o w t h  a n d  m o l t i n g  
c y c l e s  o f  R h o d n i  u s  p r o l i x u s  ( H e m i p t e r a ) .  Q .  J .  
M i c r o s c .  S c i .  9 7 : 4 6 5 - 4 8 0 .  
W i g g l e s w o r t h ,  V .  B .  1 9 6 4 .  T h e  h o r m o n a l  r e g u l a t i o n  o f  
g r o w t h  a n d  r e p r o d u c t i o n  i n  i n s e c t s .  A d v .  I n s e c t  
P h y s i o l .  2 : 2 4 7 - 3 3 6 .  
W i l l i a m s ,  C .  B .  1 9 5 7 .  I n s e c t  m i g r a t i o n .  A n n .  R e v .  E n t o m o l .  
2 : 1 6 3 - 1 8 0 .  
1 6 0  
Y o u n g ,  E .  C .  1 9 6 1 .  D e g e n e r a t i o n  o f  f l i g h t  m u s c u l a t u r e  i n  
t h e  C o r i x i d a e  a n d  N o t o n e c t i d a e .  N a t u r e  ( L o n d o n )  1 8 9 :  
3 2 8 - 3 2 9 .  
Y o u n g ,  E .  C .  1 9 6 5 .  F l i g h t  m u s c l e  p o l y m o r p h i s m  i n  B r i t i s h  
C o r i x i d a e :  E c o l o g i c a l  o b s e r v a t i o n s .  J .  A n i m .  E c o l .  
3 4 : 3 5 3 - 3 9 0 .  
Z e l a z n y ,  B .  a n d  A .  C .  N e v i l l e .  1 9 7 2 a .  E n d o c u t i c l e  l a y e r  
f o r m a t i o n  c o n t r o l l e d  b y  n o n - c i r c a d i a n  c l o c k s  i n  b e e t l e s .  
J .  I n s e c t  P h y s i o l .  1 8 : 1 9 6 7 - 1 9 7 9 .  
Z e l a z n y ,  B .  a n d  A .  C .  N e v i l l e .  1 9 7 2 b .  Q u a n t i t a t i v e  s t u d i e s  
o f  f i b r i l  o r i e n t a t i o n  i n  b e e t l e  e n d o c u t i c l e .  J .  I n s e c t  
P h y s i o l .  1 8 : 2 0 9 5 - 2 1 2 1 .  
Z w i c k y ,  K .  a n d  V .  B .  W i g g l e s w o r t h .  1 9 5 6 .  T h e  c o u r s e  o f  
o x y g e n  c o n s u m p t i o n  d u r i n g  t h e  m o u l t i n g  c y c l e  o f  
R h o d n i u s  p r o l i x u s  S t § l  ( H e m i p t e r a ) .  P r o c .  R .  
E n t o m o l .  S o c .  L o n d o n  ( A )  3 1 : 1 5 3 - 1 6 0 .  
1 6 1  
A C K N O W L E D G M E N T S  
I  w o u l d  l i k e  t o  e x p r e s s  m y  a p p r e c i a t i o n  t o  t h e  
m e m b e r s  o f  m y  c o m m i t t e e  f o r  t h e i r  i n t e r e s t  a n d  a d v i c e .  M y  
d e e p e s t  t h a n k s  g o  t o  D r .  E .  R .  H a r t  f o r  h i s  u n d e r s t a n d i n g  
a n d  s u p e r v i s i o n  t h r o u g h o u t  t h e  r e s e a r c h  a n d  p r e p a r a t i o n  o f  
t h i s  d i s s e r t a t i o n .  I  a l s o  w i s h  t o  e x p r e s s  m y  g r a t i t u d e  t o  
D r s .  E .  S .  K r a f s u r ,  W .  C .  R o w l e y ,  a n d  C .  J .  E l l i s  f o r  
t h e i r  h e l p  a n d  c o o p e r a t i o n  i n  a l l o w i n g  m e  t o  u s e  e q u i p m e n t  
a n d  f a c i l i t i e s  b e l o n g i n g  t o  t h e i r  l a b o r a t o r i e s .  F o r  
a d d i t i o n a l  a s s i s t a n c e  i n  c o l l e c t i n g  s p e c i m e n s  a n d  i n  
p r e p a r a t i o n  o f  t h e  m a n u s c r i p t ,  I  a m  a l s o  i n d e b t e d  t o  t h e  
f o l l o w i n g :  D e n n i s  G r e e n ,  S c o t t  R i t c h i e ,  T o m  C h a n d l e r ,  
a n d  K r i s t i n e  E l  v i n ,  a l l  o f  t h e  E n t o m o l o g y  D e p a r t m e n t ,  I o w a  
S t a t e  U n i v e r s i t y ;  a n d  t o  D r .  H .  D i n g l e ,  D e p a r t m e n t  o f  
Z o o l o g y ,  U n i v e r s i t y  o f  I o w a .  
T o  C l a r e ,  m y  w i f e ,  w h o  s p e n t  l o n g  h o u r s  h e l p i n g  i n  
l a b o r a t o r y  r e s e a r c h  a n d  m a n u s c r i p t  p r e p a r a t i o n ,  a l w a y s  
m a i n t a i n i n g  a  s t e a d y  s e n s e  o f  h u m o r ,  I  s i n c e r e l y  a p p r e c i a t e  
h e r  t i r e l e s s  e f f o r t s  a n d  e n c o u r a g e m e n t .  
A n d  t h a n k s  g o e s  t o  M r s .  H a r r i e t  M a r k e l  o f  E l  P a s o ,  
T e x a s ,  f o r  t y p i n g  t h e  m a n u s c r i p t .  
